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I. Einleitung. 

~ Fir dis Untersuchung rezenter Evolutionsvorgiinge sind die Arten 

der Gattung Drosophila ein sehr giimstiges Objekt, da ihre genetischen 

Strukturen besonders leicht zu analysieren sind. Der Vorgang der 

-Rassen- und Artbildung wird jedoch durch Selektion, Genausbreitung 
und Isolation, d.h. auch durch auBere Bedingungen bestimmt. Um 
diese Faktoren erfassen zu kénnen, bedarf es einer griindlichen Kenntnis 

‘der Okologie und der geographischen Verbreitung der betreffenden Arten. 
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Es ist daher in den letzten Jahren in verschiedenen Erdteilen nicht 
nur genetisch, sondern auch faunistisch und dkologisch tiber die Gattung 
Drosophila gearbeitet worden. In Europa wurden derartige Unter- 
suchungen bisher in der Schweiz (BuRLA 1951), in SW-Europa (HapDorN, 
Burts, Guoor und Ernst 1952), in den Niederlanden (LEVER und 
Sopris 1951, Sopets, Viigm und Lever, im Druck) und in Schottland 
(BaspDEN 1952) durchgefithrt. Im wesentlichen wurden dabei durch 
Fange an Obstkéder Vorkommen und Hiufigkeit der einzelnen Arten 
in verschiedenen Landschaften und Biotopen festgestellt. 

Auf Vorschlag von Herrn Professor B. Renscu begann ich im Jahre 
1951 mit einer dkologischen und faunistischen Arbeit tiber die wild- 
lebenden Drosophila-Arten Westfalens. Das Programm umfaSte unter 
anderem die folgenden Punkte, die in den vorgenannten Arbeiten keine 
oder nur geringe Beriicksichtigung fanden: 1. Vergleich verschieden- 
artiger Laubwaldbiotope hinsichtlich der Hiaufigkeit der einzelnen 
Drosophila-Arten. 2. Genauere Feststellung des jahreszeitlichen Massen- 
wechsels der cinzelnen Arten. 3. Netzfainge in verschiedenartiger Boden- 
vegetation zur Ermittlung der dort sich aufhaltenden Drosophila-Arten. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. B. Renscu, der mich bei 
der Durchfiihrung dieser Arbeit stets mit Rat und Hilfe unterstiitzte, 
méochte ich an dieser Stelle meinen besonderen Dank aussprechen. Durch 
die Freundlichkeit von Herrn Dr. F. H. Soprets, Utrecht, konnte ich 
das noch unver6ffentlichte Manuskript tiber die Verteilung der Droso- 
phila-Arten in den Niederlanden einsehen. Auch den Herren Prof. 
KE. Haporn, Ziirich, Dr. E. B. Baspren, Edinburgh, und O. FrypDEn- 
BERG, Kopenhagen, schulde ich Dank fir wichtige faunistische Mit- 
teilungen, die in der Diskussion verwertet wurden. In pflanzensoziologi- 
schen Fragen durfte ich den Rat von Herrn Dr. F. Runes, Minster, 
in Anspruch nehmen. : 


II. Fangtechnik. 


Die Drosophila-Fange wurden in der Regel nicht am offenen Kéder (Kiibelfang- 
methode von ParreRsoNn 1943 und Bura 1951), sondern mit Hilfe von Trichter- 
fallen durchgefiihrt. Durch diese Methode war es trotz geringer finanzieller und 
verkehrstechnischer Mittel méglich, zahlreiche Stichproben in einem ausgedehnten 
Gebiet vorzunehmen. Die Bauart der von mir konstruierten Trichterfallen zeigt 
Abb. 1. Sie bestehen aus vier Teilen: 1. einem Papier-Trinkbecher (250 em?) zur 
Aufnahme des Kéders, 2. einer Verlingerungshiilse aus durchsichtigem Zelluloid 
(Rontgenfilm), die ebenso konisch geformt ist wie der Becher und auf diesen auf- 
gesteckt wird; 3. einem Trichter aus unterseits schwarzem, paraffiniertem Karton, 
der oben in die Zelluloidhiilse eingesetzt wird; seine 4 cm weite untere Offnung ist 
mit Gittertiill iiberklebt, um gréBere Insekten fernzuhalten; 4. einem flachkegeligen 
Regendach aus paraffinierter Pappe mit drei Haltefiden. Letztere sind unter dem 
Dach zu einem Ring geknotet, in den die Falle eingehangt wird, und iiber dem 
Dach zu einem Strang vereinigt, mit dem das Gerat an einen Zweig angebunden 
wird. Die ganze,,Fangampel“ wiegt in leerem Zustand etwa 45 g. Durch Ineinander- 
st>cken der gleichen Einzelteile lassen sich derartige Fallen sehr raumsparend ver- 
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packen und transportieren. Das Einfiillen des Kéders und der Zusammenbau 
geschieht mit wenigen Handgriffen am Fangplatz selbst. 

Als Kéder dienten in den Monaten Mai—Juli Bananen, vermengt mit einer 
Aufkochung von Malz, Dérrpflaumen und Rosinen, im August und September 
gemischtes Fallobst, bestehend aus Birnen, Pflaumen und Apfeln. Der zerquetsch- 
ten Masse setzte ich in jedem Fall frische Backerhefe (je kg etwa 2g) zu. Die 
Papierbecher wurden mit Kéder ungefahr bis zur halben Hohe gefiillt. In dem zu 
untersuchenden Biotop wurden normalerweise 5 Fallen in Abstanden von jeweils 
30—50 m aufgehangt und 6—7 Tage am Ort belassen. Meist besuchte ich auf jeder 

Fahrt zwei verschiedene Waldgebiete, so daB 
in zwei Biotopen gleichzeitig gefangen wurde. 

Beim Einholen der Fange wurden die Tiere 
stets an Ort und Stelle den Fallen entnommen. 
und zwar mit Hilfe des in Abb. 2 dargestellten 


*  Apparates. Der links abgebildete, in der Weite 
ey genau passende Zelluloidzylinder wird iiber die 
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Abb, 1. Abb. 2. 


_Abb. 1. Trichterfalle zum Drosophila-Fang. Erklarung im Text. 


Abb. 2. Apparat zum Eimsammeln der in den Fallen gefangenen Fliegen. (1) Zelluloid- 

zylinder, (2) Drahthaken zum Herausziehen des Trichters, (3) Offnung mit Gazeschichten 

gum Eintropfen des Athers, (4) VerschluBkork, (5) Sammeltrichter, (6) auswechselbares 
: Glasrohr, (7) Fiihrungsring, (8) Handgriff. 


Falle geschoben, der Trichter mittels des im Zylinderboden angebrachten Drahthakens 
herausgezogen und das Ganze in fast waagerechter Lage gegen das Licht gerichtet, 
so daB die Tiere in den Zylinder einfliegen bzw. durch Klopfen hineingescheucht 
werden kénnen. Nach Wegnahme derentleerten Falle wird derin Abb. 2rechts wieder- 
gegebene Teil — im wesentlichen ein Trichter mit auswechselbarem Glasrdhrchen 
darunter — eingeschoben, Ather durch die mit Gazeschichten unterlegte Offnung 
im Zylinderboden eingetrop{t und zugekorkt. Nach Eintritt der Narkose kann 
man das Glasrohr mit den Fliegen herausnehmen und nach Verdunsten des Athers 
die nachste Falle leeren. Um unnétige Wartezeiten zu ersparen, benutzte ich zwei 
‘dieser Gerate abwechselnd. Im Kéder verklebte Fliegen, die in der Falle zuriick- 
geblieben sind, miissen einzeln herausgeholt werden, sofern man Wert darauf legt, 
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den Fang vollstandig zu haben. Ich habe nur im Spatsommer, bei Verwendung des 
weniger fliissigen Frischobstkdders und Fangzahlen iiber 50 je Becher, auf dies 
Nachsammeln verzichtet. 

Bei einem Vergleich mit der Kiibelfangmethode von Parrerson und BurLa 
ergaben die Trichterfallen nicht gerade schlechte Resultate (S, 13). Buria, der 
in seinem ersten Fangjahr ahnlich konstruierte Fangflaschen verwendete, fand 
sie jedoch in der Wirksamkeit sehr unterlegen. Vermutlich beruht der bessere 
Erfolg bei meinen Fangampeln auf der Weite der Trichteréffnung, die mehr Kéder- 
duft nach auBen dringen 148t. StaLKER verwendet (nach SPENCER 1950) Trichter 
aus feinem Kupferdrahtnetz, die in ihrer ganzen Flache gasdurchlassig sind und 
zum Kinkriechen der Fliegen eine Offnung von nur 1/, Zoll Durchmesser besitzen. 
Da mir diese Konstruktion vorteilhaft schien, versuchte ich es im Frithjahr 1953 
mit abnlichen Trichtern. Die Fange waren indessen viel schlechter als bei meinen 
normalen Geraten. Mehrmals fand ich Fliegen oben auf dem Trichter sitzend, 
aber im Innern der Falle nur wenige oder gar keine. Es scheint, daB die Tiere bei 
diesen Trichtern sehr schwer zum Eingang finden, weil kein von der Offnung aus- 
gehendes Duftgefalle vorhanden ist. 

AuBer Drosophila gehen noch andere Insekten in die mit Obst gekdderten 
Fallen hinein, vor allem Kafer (Nitiduliden, Staphyliniden), Fliegen (Helomyziden, 
Dryomyziden usw.) und die Miicken der Gattung Phryne. Letztere kGnnen gelegent- 
lich in solcher Menge eindringen, da8 sie den Kéder in einer mehrere Zentimeter 
hohen Schicht bedecken. Solche mit Phryne verstopften Fallen fangen keine 
Drosophila mehr. Einige meiner Fange wurden durch diesen Stérungsfaktor zu- 
nichte gemacht. Ich habe versucht, durch engere Siebe in der Trichteréffnung die 
Miicken auszuschlieBen, doch nur mit teilweisem Erfolg. Am besten bewahrt hat 
sich ein paraffinierter Gittertiill mit Offmungen von 2 x 2mm Weite und etwa 
1mm Fadendicke. Diinnfaidige Gewebe geben Drosophila beim Durchkriechen nicht 
gentigend Halt und schmialern den Fangertrag. 

Als Erginzung und zum Vergleich verwendete ich nebenher auch andere Fang- 
methoden. Das Verfahren von ParrERsSoN und BuRLA wurde mehrmals zur An- 
wendung gebracht, doch benutzte ich keine GefiBe, sondern legte den Kéder 
(jeweils etwa 1 kg) auf Cellophanbogen aus. Abgefangen wurde mehrmals tiglich 
wahrend der Aktivitatszeiten mit einem groBen, stiellosen Netz (Offmung 40 x 
40 cm). Dieses wurde an der Spitze und am Rahmen gefaBt, rasch tiber den Kéder- 
haufen geklappt, der Rahmen mit den Knien gegen den Boden gedriickt und der 
Kéder durch ruckweises Ziehen an der Cellophanunterlage erschiittert. Die Netz- 
spitze ist dabei stets hoch zu halten, so daB die Tiere im Netz aufwarts fliegen bzw. 
kriechen kénnen. Sie wurden dann durch einige Netzschlage in das in die Netz- 
spitze eingeklebte Zelluloidréhrchen getrieben und verathert. Dasselbe Netz ver- 
wendete ich auch zu Fangen ohne Kéder in Gras, Schilf und Gestriipp. An Saft- 
fliissen der Biume versammelte Drosophila wurden mit Hilfe von Cellophantiiten 
(SPENCER 1950) abgefangen. 


Ill. Fangplitze. 


Abb. 3 zeigt die geographische Lage der 44 Waldgebiete, in denen ich 
Drosophila-Fange durchfithrte. Der untersuchte Raum gliedert sich 
nach Landschaftsform, Geologie und Klima in drei unterschiedliche 
Teile: 1. das Miinsterland, 2. die Hellwegebene und 3. den Arnsberger 
Wald. 

Das Miinsterland ist in seinem gréBeren Teil eine Ebene von 60—80 m 
Meereshohe, die jedoch im Westen (Baumberge, Nr. 1—7) und im Siid- 
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osten (Beckumer Berge, Nr. 20—22) in Hiigelland mit hédheren Er- 
hebungen (bis 180m) itibergeht. Das Landschaftsbild ist stark auf- 
gegliedert durch mittelgroBe bis kleine Waldstiicke, Baumgruppen und 
Wallhecken, die mit Ackern und Weideland wechseln, doch gibt es auch 
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Abb. 3. Karte der Fangplaitze. Der Flacheninhalt der Kreise veranschaulicht die Zahl der 
in dem betreffenden Areal durchgefiihrten Fange. 


einige groBe Waldgebiete (Davert, Nr. 13—14, Hohe Ward, Nr. 15—17, 
Baumberge). Vorherrschende Baumart ist die Hiche. Buchenwalder 
kommen in den Baumbergen, bei Nienberge (Nr. 10) und bei Beckum 
(Mackenberg, Nr. 20) vor. Kiefer und Fichte sind dem Gebiet urspriing- 
lich fremd, aber heute, nachdem sie durch die Forstwirtschaft eingefiihrt 
sind, besonders auf mageren Boden weit verbreitet. Klimatische Daten 
sind aus Tabelle 1 zu ersehen. 

Die Hellwegebene, 80—100 m ii. M. gelegen, ist ein fruchtbares Acker- 
baugebiet und sehr arm an Gehdlzen. Die Walder Nr. 25—27 (Schone- 
berg) befinden sich in der Nihe der Lippe auf Sandboden, die Platze 
Nr. 28—29 (Ostinghausen) dagegen im Lehmgebiet des Emschermergels. 
Das Gebiet ist klimatisch begiinstigt. Es befindet sich bei der 
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vorherrschenden SW-Wetterlage im Lee des Mittelgebirges und hat in- 
folgedessen weniger Niederschlag und mehr Sonne (etwas hohere Tages- 
maxima, Tabelle 1). 

Der zwischen Mohne und Ruhr gelegene Arnsberger Wald (Nr. 30—44) 
gehort geologisch zum Rheinischen Schiefergebirge und besteht nicht 
wie die vorgenannten Gebiete aus Ablagerungen der Kreide und des 

Diluviums, sondern aus 


Tabelle 1. Das Klima der drei Teilgebiete nach den dengefalteten Schichten 
Aufzeichnungen der Wetterstationen. des flézleeren Karbon. 


een Osting- | Hochste Erhebung ist 
Minst Arnsberg 
| a iahe I a | Sane oot derStimmstamm (540m, 


Nr. 44). Es handelt sich, 


Temperaturen im Mittel der Monate Mai—August 


Tagesmaximum | 20.7 | 21.5 | 20.2 wie der Name andeutet, 
Tagesminimum — 10.9 10.5 10.6 um ein fast liickenloses 
Waldgebiet. Neben den 

Niederschlagsmenge (mm): a 8 lich B 
Monatl. Mittel von Mérz—August ursprungichen baum- 
Jahr 1952 pect 56" ere" |} eres arten Eiche und Buche 
Jabr 1953-" |) 78 | 6620 | 88 ist die vom Menschen 


hierhergebrachte Fichte 
stark vertreten. Die Niederschlagsmenge ist hier erheblich grdBer, 
die Temperatur ein wenig niedriger als in den beiden anderen Be- 
zirken (Tabelle 1). 


IV. Die Drosophila-Fauna des untersuchten Gebietes. 


Uber die Drosophila-Fauna Nordwestdeutschlands war bisher nur 
wenig bekannt. Fiir Schleswig-Holstein und die angrenzenden Nordsee- 
gebiete gibt Kroprer (1935) 11 Drosophila-Arten an (busckit Coqu., 
confusa STanG., fenestrarum Fauu., funebris Fasr., histrio MEIG., immi- 
grans StuRT., melanogaster Mrta., obscura Fatu., phalerata MEIG., trans- 
versa FALL. und tristis Fauu.). Von dieser Liste entfallt D. confusa STAEG. 
als Synonym zu D. funebris Fasr. (vgl. Dupa 1935). Andererseits sind 
D, obscura Faw. und D. fenestrarum Faux. in Wirklichkeit Artkomplexe, 
die erst durch neuere Untersuchungen in ihre Einzelarten aufgeldst 
wurden. Fiir die in obigem Verzeichnis nicht enthaltene D. limbata 
v. Roszr gibt Dupa (1935) einen westfalischen Fundort (Herten) an. 

In dem von mir untersuchten Gebiet stellte ich 24 Drosophila-Arten 
fest (Tabelle 2). Es sind in der Tabelle bei jeder Spezies die Anzahlen 
angegeben, die ich am Obstkéder bzw. mit dem Streifnetz fing. Der 
Unterschied im Ergebnis beider Fangmethoden ist sehr auffillig, Am 
Kéder finden sich vor allem die sehr beweglichen Arten der obscura- 
Gruppe zahlreich ein, die der fenestrarum-Gruppe hingegen werden so 
gut wie gar nicht angezogen (S. 12). Netzfinge sind praktisch nur in 
der Bodenvegetation mdglich; sie erfassen folglich nur diejenigen 
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Drosophila-Arten, die sich normalerweise in diesem Habitat aufhalten 
(S. 32ff.). Beide Methoden leiden also an Einseitigkeit, bei gemeinsamer 
Anwendung erginzen sie sich jedoch weitgehend. Insgesamt ergaben 
die Fange folgendes Bild von der Haufigkeit und Yerbyeiiang der 


einzelnen Arten im Gebiet 
(ML = “Miinsterland, 3 fe 
Hellwegebene, AW = Arns- 
berger Wald): 


D. subobscura CoLuin: Im gan- 
zen Gebiet gemein. Keine eigent- 
liche Waldart, daher in den Fangen 
mit Trichterfallen schwach vertre- 
ten. Kiibelfangmethode bei dieser 
Ait weit erfolgreicher (S: 13). 

D, silvestris BAsDEN (,,obscura- 
X* Burua 1951, Artbeschreibung 
von BAsDEN im Druck): In Eichen- 
waldern iiberall im Gebiet haufigste 
Art der obscura-Gruppe. 


D. obscura FauLEn (Syn.: obscu - 


roides PoMINI, vgl. Carn und. Mit- 
arbeiter 1952): Im ganzen Gebiet 
vorhanden, aber seltener als die 
sehr nahe verwandte D. silvestris. 

D. tristisFaLiin: Uberall, aber 
nur in geringer Anzahl. 

D. helvetica Burts: ML ziem- 
lich selten, HE haufig bis gemein. 
Im AW nur im nordlichen Teil 
(Mchneseegebiet) festgestellt. Die 
ungleiche Verteilung der Art hat 
vermutlich klimatische Ursachen 
(S. 26). 

D. deflexa Dupa (Syn.: guyénoti 
Borwa, vgl. Herrine 1935): ML 
und HE haufig bis gemein, AW 
ziemlich haufig. 

_ D. rufifrons Lonw (Syn.: nitens 
Buzzatt, vgl. Hertine 1953): Drei 
Tiere am 1, 6. 52 am SaftfluB einer 


Tabelle 2. 
Gesamtergebnis der Drosophila-Fiinge. 
Art Am Kéder | Mit Netz 
obscura-Gruppe: 
subobscura. . . . 8301 
silvestris .. .. } 5280 — 
OOSCUIE Dee te 1043 — 
PPTRLUS ee tons Te 222 1 
helvetica. . 2. . 1363 -- 
victoria- Gruppe : 
LD [LZ ae ae 1162 = 
rufifrons 4 — 
quinaria-Gruppe: 
phalerata 4226 40 
RUB Re 7; 1458 2 
lienbata i. 232. wines 149 76 
transversa . .. . 53 6 
diverse Gruppen: 
testacea’ 2. NS. 127 — 
unimaculata . . . 16 a 
lattovalas:< os 13 1 
ROSTION 2 ee oo 4 = 
cameraria .... 1 _: 
fenestrarum-Gruppe: 
forcipata : 6 856 
 fenestrarum 3 518 
eingebiirgerte Art: 
immigrans. . . 2392 1 
Kulturfolger : 
melanogaster . . 209 -—— 
VUMCOLIS om 0, sons 100 — 
puschig te fee, 37 — 
hydet yin Mls 14 = 
_repleta eh RS cee Ey 1 — 
26184 1501 


Fiche am Platz Nr. 29, ein viertes am 3. 9. 52 in einer Trichterfalle am Platz Nr. 16, 
~ D. phalerata Mricen: Uberall gemein. 
D. kuntzei Dupa: ML und HE meist sehr haufig, AW ziemlich selten. 
D.limbata v. Roser: HE sehr haufig, ML stellenweise haiufig, so am Platz 
Nr. 8/9. Im AW nur ein einziges Tier erbeutet (Mohneseegebiet), 
D. transversa Fattin: Im ganzen Gebiet vorhanden; aber nur gelegentlich 
und in geringer Anzahl gefangen. Im AW etwas haufiger als in der Ebene. 
D. testacea v. Roser: Uberall, aber nur in geringer Anzahl. 
D. unimaculata Srrosi: Montane Art. Nur an Waldbaichen im AW. 
D. littoralis Mn1cEn : Haufig am Ufer des Méhnesees. ML und HEsehr vereinzelt. 
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D. histrio Mrtcmn: Je ein Individuum an den Platzen Nr. 12, 15, 26 und 
be spaeeniiees Haxipay (Syn.: pallida Zert. vgl. BaspEN 1952): Kin Mannchen 
am 28.9.5 im Birkenbruchwald am Stimmstamm (Nr. 44). Nach BasDEN geht 
die Art nur selten an den Obstkoder. 

D. forcipata Coutin (1952): ML sehr haufig, HE gemein. Im AW nur im 
nérdlichen Teil (Méhneseegebiet) nachgewiesen. 

D. fenestrarum Fatttn: ML und HE haufig bis gemein, auch im AW ziemlich 
haufi 

Di immagrans SturtEVANT: Eingebiirgerte Art. Im Jahre 1952 in allen Wald- 
biotopen gemein. 

Die iibrigen 5 im Gebiet gefangenen Arten sind Kosmopoliten, die 
in der Nahe menschlicher Siedlungen iiberall verbreitet sind. Sie sind 
in Wildbiotopen relativ selten. 

Als faunistische Besonderheit ist hervorzuheben, daB die Art D. sul- 
vestris BASDEN im untersuchten Gebiet weit haufiger ist als die verwandte 
D. obscura Faun. Interessant ist ferner das Vorkommen von D. unt- 
maculata StROBL, welche bisher nur in der Schweiz, in Osterreich und 
im schlesischen Mittelgebirge festigestellt wurde. 


VY. Der Kéderfang als Methode ékologischer Beobachtung. 

Hauptziel der Fange war es, die Abhangigkeit der Populationsdichte 
von Umweltsbedingungen fir die einzelnen Arten zu analysieren. Nun 
ist aber die Fangzahl kein exaktes MaB der Populationsdichte. Die 
Kédermethode nutzt ja die eigene Aktivitaét der Fliegen fiir den Fang 
aus und ist somit von dieser abhangig. Die tatsichlich gemessene Grofe 
ist, mathematisch gesprochen,; das Produkt Populationsdichte mal Inten- 
sitét der Reaktion auf den gebotenen Kéder. 

Die allgemeine Aktivitéit und Disposition der Fliegen wird in erster 
Linie durch die Witterungsverhiltnisse bestimmt. Die Reaktion speziell 
auf den Kéder ist von dessen qualitativem Zustand abhingig. Witterung 
und Kéderbeschaffenheit sind somit die wichtigsten variablen Faktoren, 
die sich auf die Fangzahlen auswirken und bei den dkologischen Unter- 
suchungen als Fehlerquellen zu beachten sind. 


1. Meteorologische Hinfliisse. 


Von den Witterungsfaktoren haben Temperatur und Licht, in ge- 
ringerem Grade wohl auch die Luftfeuchtigkeit, einen groBen EinfluB 
auf das Verhalten von Drosophila. Die Bedeutung speziell des Lichtes 
fiir den Tagesrhythmus der Fliegen wurde durch die Untersuchungen 
von MircHELt und Eprine (1951) erwiesen. 

Um den Einflu8 des Wetters auf die Fangzahlen festzustellen, 
wurden am 31.8.53 in dem Waldstiick Nr. 29 (Ostinghausen) Fallen 
mit dem normalen Kéder ausgehingt und bis zum 6. 9. taglich etwa 
um 18.00 Uhr auf ihren Ertrag kontrolliert. Durch schattige geschtitzte 
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Anbringung wurde eine Stérung durch direktes Tages- oder Sonnenlicht 
ausgeschlossen. Gleichzeitig (ab 1.9.) waren im Arnsberger Wald eine 
_ groBere Zahl Fallen in Aktion. Ihnen wurden zwei Fange entnommen, 
der erste bei einer Zwischenleerung am 4. 9. und der zweite beim Ein- 
holen der Fallen am 8. 9. 
Abb. 4 zeigt die taglichen Fangzahlen der beiden haufigsten Arten 
D. silvestris und D. phalerata am Platz Nr. 29, ferner die Kurven der 
- Temperatur und der relativen ~ 
Luftfeuchtigkeit in dem beob- 
_ achteten Zeitraum. Der hei®este 
Tag (2. 9.), der bei SW-Stroémung 
und Sonne Temperaturen bis 29,5° 
brachte, hat nur einen sehr ge- 
- ringen Fang aufzuweisen. An den 
beiden folgenden Tagen, bei be- 
decktem Wetter und Mittagstem- 
_peraturen von 18—19° war die 
- Ausbeute um so groBer. (Anzahl 
von D. silvestris am 3. 9. etwa 
30mal so hoch wie am Vortage!) 
Die Kontrolle der Fallen im Arns- 
berger Wald am 4. 9. ergab eben- 
falls einen reichlichen Fang 
(durchschnittlich 55 Drosophila 
je Falle). Am 5. 9. erfolgte Uber. 
gang zu heiterem Wetter mit Abb. 4. Tagliche Fangzahlen von D. silvestris 
Winddrehung tiber Nord auf Ost  Sauien) in der Zeit vom 1.6, 9.53 am Plats 
und Abkiihlung auf 2,59 in der Nr. 29. Darunter die Kurven der Temperatur 
r (ausgezogen) und der relativen 
folgenden Nacht. Dies brachte ' Luftfeuchtigkeit (gestrichelt). 
wieder ein starkes Absinken der 
Fangzahlen mit sich. Am 7. und 8. 9. herrschte klares Herbstwetter 
mit groBen Temperaturschwankungen (mittags bis 25°, nachts 4—6°) 
und tagsiiber nur geringer Luftfeuchtigkeit (im Freiland 38%). Leider 
konnte am Platz Nr. 29 an diesen Tagen nicht mehr gefangen werden. 
Im Arnsberger Wald war die Ausbeute am 8.9. tiberraschend hoch (69 
Tiere je Falle). Noch wahrend des Einsammelns wurden Anfliige fest- 
gestellt, obgleich es Mittagszeit war. Nach der Depression am 5. und 
6. brachten also der 7. und 8. wieder eine starke Aktivitaét der Fliegen, 
obwohl der Witterungscharakter sehr verschieden war von dem der er- 
giebigen Fangtage am 3. und 4. 
’ Diese Beobachtungen lassen erkennen, dafi die Reaktionsweise der 
Fliegen nicht starr, sondern plastisch ist. Die Aktivitat beruht auf dem 
endogenen Trieb zur Nahrungssuche und Fortpflanzung und ist 
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lebensnotwendig, Sie kann daher in der warmeren Jahreszeit nur kurz- 
fristig, nicht aber fiir beliebige Zeit eingestellt werden. Dauert eine 
weniger giinstige Wetterlage langer an, so miissen die Fliegen auch un- 
ter diesen Bedingungen wieder aktiv werden. In der Zeit vom 5.—8. 9. 
wurden giinstige Temperaturen erst bei hohem Sonnenstand und da- 
mit bei zu groBer Lichtintensitaét und zu geringer Luftfeuchtigkeit er- 
reicht. Dennoch waren die Fliegen am 7. und 8. wieder tatig, und zwar 
auch in der Mittagszeit. Die Freiland-Art D. subobscura zog sich bei 
diesen Wetterverhiltnissen anscheinend mehr in das Waldinnere zu- 
riick und wurde dort in ungewohnlicher Anzahl gefangen (iiber 30mal so- 
viel wie bei dem nachfolgenden Fang im Arnsberger Wald am 18. 9.). 

Da die Fallen 6—7 Tage aushingen, wird ihre Ausbeute durch kurz- 
fristige Aktivitatsschwankungen weniger beeinfluBt. Die Faktoren Licht 
und Warme kénnen jedoch auf andere Weise die Fange sehr beein- 
trichtigen. Die Wirkungsweise der Fallen beruht ja darauf, dal die 
Fliegen beim Verlassen des Kéders zum Licht, d. h. gegen die Zelluloid- 
hiilse streben und den schwarzen Trichter mit der iiberdachten, dunklen 
Offnung meiden. Ist die Falle jedoch bei warmem oder gar heifem 
Wetter dem Sonnenlicht ausgesetzt, so werden die Tiere negativ photo- 
taktisch und finden tiber kurz oder lang den Ausweg. Zeitweilig be- 
sonnte Fangampeln brachten oft nur ein Zehntel der Ausbeute, ver- 
glichen mit benachbarten, gut beschatteten Fallen. Bei heiterem 
Sommerwetter ist also auf geschiitzte Anbringung der Trichterfallen 
sehr zu achten. 

Den Einflu8 eines weiteren Witterungsfaktors, nimlich des Windes, 
auf Drosophila zeigt ein interessantes Fangergebnis aus dem Arnsberger 
Wald. (1.—8. 9.53). Der Fangplatz, ein aus dem Méhnesee steil auf- 
steigender, eichenbewaldeter Hang (Nr. 30, Abb. 7) war in der Zeit vom 
1.4.9 starken Stidwestwinden ausgesetzt. Von den ausgehangten 
Fallen befanden sich vier im Bereich des Windes, die fiinfte jedoch war 
oben am Hang, wo mehr Unterholz vorhanden ist, in einer Bodenrinne 
gut geschiitzt untergebracht. Am 4. 9. wurden die Fliegen entnommen, 
die Fallen jedoch am Ort belassen und am 8, 9. mit einem zweiten Fang 
eingeholt. Am 5.9. schlug, wie oben erwahnt, das Wetter um, so daB 
die Flugaktivitit der Tiere in der zweiten Fangperiode nicht mehr vom 
Winde beeintrachtigt wurde. Die Ergebnisse sind in Tabelle 3 wieder- 
gegeben. Die Arten D. silvestris, helvetica, deflexa und phalerata wurden 
am 4.9. ganz tiberwiegend an dem windgeschiitzten Standort gefangen, 
wahrend am 8.9. eine ziemlich gleichmaBige Verteilung oder — vor 
allem bei D. helvetica — eine Bevorzugung der etwa freieren Waldteile 
festzustellen war. Bemerkenswert ist, daB die Art D. obscura durch 
Luftbewegung anscheinend viel weniger behindert wird als die nahe 
verwandte D. silvestris, denn sie fand sich am 4. 9. auch im Windbereich 
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in erheblicher Anzahl. D. subobscura mied auch wahrend der Wind- 
periode den geschiitzten Standort. 


2. Die Kéderwirkung. 


Die Lockwirkung des Kéders ist abhangig einmal von der ver- 
wendeten Obstart und zum anderen von der anwesenden Mikroflora, 
die die Garung durchfihrt. Sie erstreckt sich ferner nicht gleichmabig 
und konstant auf alle Drosophila-Arten, vielmehr lassen diese in ihren 
Reaktionen artspezifische Unterschiede erkennen. 

_ E. Haporn und Mit- 
arbeiter (1952) ver- Tabelle 3. EinfluB des Windes auf Drosophila. Fang- 
glichen die Fangzahlen, 2ahlen vom 4.9. (mit Wind) tiber, vom 8. 9. (ohne 
Wind) unter dem Strich. Ganz rechts der wind- 


die sie zur gleichen Zeit 
geschtitzte Standort. 


und am gleichen Platz 


mit verschiedenartigen Pera otra: BU ed Pe es el L 2 
Koderfriichten erzielten Soe ete Mi ES 
und stellten erhebliche een oa 2 2 15 12 | 90 
Unterschiede fest. Apfel 4 2 2 16 | 2 

lockten viele D. subob- ie a. is 7 19 iis eee 
scura, aber nur wenige : 9 «15 5 Rae 
D. tristis und helvetica eee ee tee eee ie ees 
und gar keine deflexa. 5 9 7 eee 
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weit zahlreicher gefan- 
gen. Die besten Resul- 
tate hinsichtlich Individuen- und Artenzahl ergab ein aus verschiede- 
nen Obstarten, darunter auch den im Fanggebiet vorkommenden Wild- 
frichten zusammengestellter Mischkéder. 

Fir die dkologische Arbeit verwendete ich gleichfalls einen Komplex- 
kéder und zwar, um vergleichbare Fange zu erhalten, méglichst dieselbe 
Mischung aus einigen stets erhaltlichen Fruchtarten, Allerdings muBte 
in der ersten Sommerhilfte ein anderer Kéder gebraucht werden als in 
den Monaten August und September (Zusammensetzung ss. 8. 3). 
Beide K6derarten wurden auch nebeneinander auf ihre Wirksamkeit 
geprift. Es wurden keine auffalligen Unterschiede festgestellt. 


DaB verschiedene Hefearten ungleiche Lockwirkung haben, zeigen 
insbesondere die Untersuchungen von Da Cunna und Mitarbeiter (1951). 
Bei dem zum Fang verwendeten Kéder wird die Garung in der Haupt- 
sache durch die zugefiigte Backerhefe bewirkt. Die Ausgangsmaterialien, 

yor allem Fallobst, sind jedoch schon mit wilden Hefen und anderen 
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Mikroorganismen infiziert, die sich im zubereiteten Koder weiter ver- 
mehren und seinen Garungszustand beeinflussen konnen. Weitere Keime 
der verschiedensten Art werden durch die anfliegenden Tiere heran- 
getragen. Mit der Alterung des Kéders treten diese Nebenerscheinungen 
und Sekundarprozesse, wie z. B. die Essigbildung, immer mehr in den 
Vordergrund. Ich priifte darum nach, ob frischer und alter Kéder 
ungleiche Fangresultate liefern. 

Ein frisch bereiteter und ein 5 Tage dlterer Fallobstkoder wurden am 
gleichen Platz (Nr. 29). gleichzeitig 
(1.—6. 9. 53) zur Anwendung ge- 
bracht. Beide waren gleichartig 


Tabelle 4. Lockwirkung frischen und 
alten Koders. 


asin oti aus Pflaumen, Birnen und wenig 
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deflexa . . 28 4 chen waren, taglich nach Entnahme 
ee i “ ee der Fliegen miteinander vertauscht. 
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testacea . . ai I Arten der quinaria-Gruppe bevor- 
mmigrans . 2 1 or : x 

oa ona zugten eindeutig den alten Kéder, 


wihrend D. deflexa und D. helvetica 
an dem frischgirenden Obst stairker vertreten waren. D. silvestris wurde 
von beiden Kédern gleich stark angezogen. 

Hinige Drosophila-Arten reagieren auf das girende Obst nur schwach 
oder gar nicht. Nach BaspENn (1952) wurde D. cameraria 6fters in der 
Nahe von Pilzen gefunden, aber nur selten — und zwar ausschlieBlich 
im Winter — am Obstkéder erbeutet. Die reichlichen Fange dieser Art, 
die Haporn und Mitarbeiter (1952) in Stidfrankreich erzielten, sind 
vielleicht auf Mangel an adiquater Nahrung infolge der sommerlichen 
Trockenheit zuriickzufiihren. Jedenfalls ist bei allen Drosophila-Arten, 
fiir die das girende Obst nicht optimaler Geruchsreiz ist, mit der Kon- 
kurrenzwirkung der natiirlichen Nahrungsquellen und folglich mit un- 
regelmiBigen, nicht reprisentativen Fangen zu rechnen. 


Bei den Arten der fenestrarum-Gruppe konnte ich iiberhaupt keine 
Lockwirkung des Obstkéders feststellen. Ein halbstiindiger Netzfang 
auf einer kleinen, mit Urtica dioica und Rubus fruticosus dicht bewach- 
senen Waldlichtung (Platz Nr. 29, am 23. 9.53) ergab 20 D. forcipata, 
14 D. fenestrarum und 6 D. limbata. Daraufhin legte ich in dem Gestriipp, 
in dem die Tiere sich aufhielten, 1 kg Obstkéder auf Cellophan aus und 
fing waihrend zweier Tage sechsmal wihrend der Aktivitatszeiten ab. 
Von den drei genannten Arten fand sich nur die zur quinaria-Gruppe 
gehoérige D. limbata in 29 Individuen am Obst ein, die viel zahlreicher 


— 
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_ vorhandene fenestrarwm-Gruppe aber fehlte ginzlich. Bei sehr hohen 

Populationsdichten kann es jedoch vorkommen, da ein oder wenige 

_ Exemplare durch Zufall an einem Kéderhaufen mitgefangen werden. 

So wurden an einem Schilfgraben (S. 32), wo das Streifnetz rund 

10 fenestrarum-Fliegen je Quadratmeter erbrachte, 4 Tiere auch an der 

_ ausgelegten K6édermasse erbeutet. In Trichterfallen wurden die Arten 
D. fenestrarum und D. forcipata niemals gefunden. 


3. Vergleich der beiden Kéderfangmethoden. 


Da der Fang mit Trichterfallen methodisch von dem Sammeln an 
groBen, offenen Kédermassen (BuRLA 1951) recht verschieden ist, war 
es notwendig, beide Verfahren in 


ibrer Wirksamkeit zu vergleichen apes Se ih ai tas csi 


(Platz Nr. 29). 


und insonderheit auch nachzupriifen, 


ob sie ein iibereinstimmendes Bild Sen. been 
: ° 4 age 
von der Drosophila-Fauna ergeben. ie Geen! : 
Versuchsgelande war wiederum das aceudibes ae “ 
- Waldstiick Nr. 29 (feuchtes Quer- silvestris . 29 25 
__ceto-Carpinetum). Vom 20. bis zum obscura 5 2 
26. 9. 53 waren dort 5 Trichterfallen Vs -- - 8 : 
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id 26.9. i Cane: loch kuntzei 53 72 
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scura und D. deflexa, aber auch bei 
D. limbata, immigrans und melanogaster sehr auffallige Zahlenunter- 
schiede, die ohne Zweifel durch die Fangmethode bedingt sind. 

Die Tatsache, daB D. subobscura in den Trichterfallen nur spirlich 
gefangen wird, ist aus der Okologie dieser Spezies verstiindlich. Sie ist 
eine sehr bewegliche Art, die mehr auf das freie Gelande eingestellt ist 
und im Walde wahrend des Sommers nur an offeneren Stellen fliegt. 
Nur der starke, weithin sich ausbreitende Geruch einer grofen, frei- 
liegenden Kédermasse ist offenbar imstande, die Aufenthaltsorte und 
Flugwege von D. subobscwra zu erreichen und die Fliegen in groBerer 
-Zahl heranzuziehen. Wenn aber im Spatherbst die Art sich in die 
Unterholz- und Bodenregion des Waldes zuriickzieht, dann liefern auch 

die Fallen sehr reichliche Ausbeuten (8. 18). 

Fiir D. melanogaster gilt wohl das gleiche, denn diese Art wird gleich- 
falls mehr im Freiland gefunden (vgl. Haporn und Mitarbeiter 1952, 
Profilfang von Oloron). Die dkologisch ganz andersartige D. limbata 
lebt dagegen in bodennahen Kleinbiotopen (S. 34). Auch hier geben 
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die Fangampeln schlechte Resultate, weil sie normalerweise auBerhalb 
des eigentlichen Habitats dieser Art aufgehangt werden. 

Bei D. deflexa waren umgekehrt die Trichterfallen viel erfolgreicher 
als die andere Fangmethode. Es ist nicht anzunehmen, da die Art 
den offen gebotenen Kéder meidet. Sie 1aBt sich aber, wie ich an Saft- 
fliissen und bei der Leerung der Fallen beobachten konnte, nur verhalt- 
nismaBig schwer aufscheuchen. Es ist méglich, daB das Zerren an der 
Unterlage des Kéders bei meinen Fangen nicht ausreichte, um die Ticre 
ins Netz zu treiben. Wer die Kiibelfangmethode anwendet, sollte jeden- 
falls darauf achten, daB nicht gerade diese Art beim Abfangen im Kdéder- 
gefaB zuriickbleibt. 

Bei den meisten Waldarten, so bei D. silvestris, D. helvetica, D. pha- 
lerata und D. kuntzei, brachte eine Trichterfalle im Laufe eines Tages 
in der GroéBenordnung etwa den gleichen Ertrag wie ein Fang an einer 
Kédermasse von 1 kg wihrend der Aktivitatszeit. Das tiberrascht ein 
wenig, wenn man bedenkt, daB die duftabgebende Oberflache eines 
Kéderhaufens etwa 50mal so groB ist wie die Trichteréffnung, die bei 
den Fallen den Geruchsaustritt gestattet. Zweifellos reicht die Lock- 
wirkung einer groBen Kédermasse ein Vielfaches weiter, aber in gr6Berer 
Entfernung sind die Gradienten der Duftstoffkonzeuiration geringer. 
Man darf vielleicht annehmen, da die geruchliche Orientierung in einem 
derart groBen Raum nur sehr beweglichen und rasch fliegenden Arten 
wie D. subobscura méglich ist, und da8 sich die groBe Koédermenge 
deshalb bei den iibrigen Spezies nicht in dem zu erwartenden MaBe 
auswirkt. Die ungerichteten Appetenzfliige, durch die die Tiere zufallig 
in den engeren Wirkbereich des Kéders gelangen, sind ohne Zweifel fiir 
den Drosophila-Fang ebenso wesentlich und wichtig wie der direkte, 
duftgelenkte Anflug. 


VI. Der Massenwechsel der Drosophila-Arten und angrenzende Probleme. 

Die zeitlichen Anderungen der Populationsdichte sind bei den euro- 
paischen Drosophila-Arten bisher wenig untersucht worden. N. W. und 
KE .A. TIMoFEEF-REssovsKy (1940) veréffentlichten Kurven der jahres- 
zeitlichen Hiufigkeit von D. melanogaster, D. funebris, der obscura- 
Gruppe und ,,anderen Arten‘. Ihre Angaben haben infolge mangelnder 
Unterscheidung der Wildarten nur einen beschrinkten Wert. BasDEN 
(1952) teilt mit, in welchen Monaten des Jahres die einzelnen Arten 
anzutreffen sind, doch fehlen in diesem Kurzbericht nihere quantitative 
Angaben. Vergleiche zwischen aufeinanderfolgenden Jahren liegen nur 
fir Nordamerika vor (ParrERson 1943). 


1. Die jahreszeitlichen Unterschiede. 
Aus meinen Drosophila-Fangen lassen sich monatliche bzw. halb- 
monatliche Mittelwerte berechnen, die den Massenwechsel in den beiden 


ne bees 
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Jahren 1952 und 1953 naherungsweise wiedergeben. Sie sind in Abb. 5 
graphisch dargestellt. Die Verschiedenheit der Fangplitze bringt natiir- 
lich Fehler mit sich, doch kénnen diese im Durchschnitt mehrerer Fange 
nicht tibermaBig groB sein, da ich stets in kurzen Zeitabstanden wieder 
zu ahnlichen oder den gleichen Waldern zuriickkehrte und in verschieden- 

_ artigen Biotopen mdglichst gleichzeitig fing. Kiefernwaldfinge wurden 

bei der Berechnung ausgeschieden und Fange im Arnsberger Wald nur 

in besonderen Fallen beriicksichtigt. Die Diagramme stellen also in 


ESS&s obscura 
Zz silvestris 
Wee deflexa 
C7 phalerata 
E55 kuntzei 
immigrans 
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Abb. 5. Der Massenwechsel von Drosophila in den Jahren 1952 und 1953. 
(Laubwaldbiotope.) 


erster Linie die Hiufigkeit in Laubwildern der Ebene dar. Die Monate 
Juli und August konnten nicht unterteilt werden, da einige Fange in 
dieser Jahreszeit infolge groBer Hitze oder Verstopfung durch Phryne 
ausfielen. 


Das Diagramm beriicksichtigt nur die Zeit von Ende April bis Ende 
September. Im Winter und Vorfriihling ist an warmeren Tagen zwar 
eine geringe Drosophila-Aktivitat festzustellen, doch sind die Fange arm 
an Individuen und Arten. Neun Fange vom 25. 2. bis 11. 4.52 er- 
brachten insgesamt 21 D. subobscura, 3 D. obscura und 1 D. funebris. 
Im Oktober sind noch erhebliche Populationen vorhanden, die zuriick- 
gehenden Temperaturen verschlechtern jedoch den Fangertrag. Zur 
Zeit des Laubfalles sind noch einmal unerwartet hohe Fange méglich, 
die anscheinend auf einer Art ,,TorschluBaktivitét‘‘ beruhen (S. 18). 
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Zum Jahreszyklus der einzelnen Arten ist folgendes festzustellen: 
Die eng verwandten Arten D. obscura und D. silvestris zeigen wichtige 
Unterschiede. D. obscura wird in wenigen Individuen schon im Marz 
gefangen, wihrend D. silvestris erst mit hoheren Temperaturen Ende 
April auftritt. Im Monat Mai wichst die Haufigkeit der letzteren Art 
rasch an, so daB D. obscura fortan nur als Minderheit neben ihr besteht. 
Das Dichtemaximum wird bei D. obscura wahrscheinlich Ende Juli bis — 
Anfang August, bei D. silvestris Ende August bis Anfang September 
- erreicht (vgl. hierzu auch Tabelle 6, 8.18). Der Abstieg geht bei 
D. silvestris sehr rasch vor sich. Zur Laubfallzeit ist die Art meist 
seltener als D. obscura, — 

Die ersten Individuen von D. deflexa zeigen sich erst Anfang Juni. 
14 Tage spater ist jedoch schon die volle Populationsdichte erreicht. 
Bis Anfang September bleiben die Zahlen, von einigen Schwankungen 
abgesehen, unvermindert, um dann rasch abzufallen. In den Fangen 
zur Laubfallzeit fehlte die Art vollig. 

D. phalerata und kuntzei erscheinen Ende April in ziemlicher Anzahl, 
gehen aber anschlieBend stark zuriick. Im Jahre 1952 fehlten beide — 
Arten von Mitte Mai bis Anfang Juli fast giinzlich. Im Jahre 1953 war 
die Reduktion geringer und schon Mitte Juni setzte eine rasche Zunahme 
ein. Der Gipfel scheint bei D. phalerata Anfang September und bei 
D. kuntzei noch etwas spater erreicht zu werden. In verminderter 
Anzahl werden beide Arten noch Anfang November gefangen. 

Die eingebiirgerte Art D. immigrans trat im Jahre 1952 schon Ende 
April in dichten Populationen auf. Sie blieb den ganzen Sommer tiber 
in der Mehrzahl der Fiinge die hiufigste Drosophila-Art. Im Jahre 1953 
dagegen wurden bis August nur sehr wenige Individuen gefangen und 
erst im Herbst war die Art in gréBerer Zahl festzustellen. 

Soweit die in Abb. 5 beriicksichtigten Arten. Uber die Populations- 
dichte von D. subobscura geben die Trichterfallen keinen brauchbaren 
Aufschlu8. Die Art ist jedenfalls zu allen Jahreszeiten, auch an warme- 
ren Wintertagen, aktiv. D. tristis wurde von Mai bis Anfang November 
gefangen. D. helvetica bildet im Hellweggebiet vom August bis zum 
Laubfall ziemlich dichte Populationen. Die ersten wenigen Individuen 
zeigen sich im Juni. D. limbata und transversa, sowie auch D. testacea, 
verhalten sich, soweit die geringen Fangzahlen es erkennen lassen, ganz 
ihnlich wie die beiden Hauptarten der quinaria-Gruppe. 

Das jahreszeitliche Vorkommen der fenestrarum-Gruppe wurde durch 
Netzfiinge festgestellt. Vor dem Monat August wurde dieser Arten- 
komplex infolge geringer Populationsdichte und wohl unzureichender 
Fangtechnik nicht gefunden. Das prozentuale Verhiltnis der beiden 
Spezies in vier Fiingen, die ich zwischen dem 26. 8. und dem 28. 10. 53 
auf der Waldlichtung am Platz Nr. 29 durchfiihrte, ist in Abb. 6 dar- 
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gestellt. Im August iiberwog D. fenestrarum bei weitem; mit fort- 
schreitender Jahreszeit aber nimmt der Anteil von D. Mee de stark 
_ zu, so daB bald ein umgekehrtes Mengenverhiiltnis erreicht wird. Andere 
Standorte lieBen dieselbe zeitliche Anderung erkennen. 


2. Vergleich der beiden Jahre. 


Die Jahre 1952 und 1953 waren in ihrem Witterungscharakter recht 
verschieden, und es ist von groBem Interesse, die Auswirkung auf die 
Drosophila-Arten zu prifen. 

Dem Sommer 1952 ging ein milder Winter mit nur 5 Eistagen 
(Maximum unter 0°) voraus. Der Winter 1952/53 brachte demgegeniiber 
16 Histage, darunter 2 Tage mit 
Tiefsttemperaturen unter—10°.Die % 
Zahl der Frosttage (Minimum unter # 
0°) betrug in den zwei Wintern 
58 bzw. 89.. Die Wirkung dieser “ 
verschiedenen Kaltegrade zeigt sich 
- sehr auffallig bei D. immigrans. Nach 

SPENCER (1940) kann die Art leich- 
teren Frost tiberstehen. Gelingt die 
Uberwinterung im Freien, so ver- 
mehrt sie sich im Frihjahr rascher epee ia 
als die tibrigen Wildarten. So wurde to, ace Yoneatunum-Grapwe in dee Zeit 
in Nordamerika nach den milden vom 26,8, bis 28. 10. 53. 
Wintern 1938/39 (SpENcER 1940) 
und 1940/41 (Parrerson 1943) ein Massenauftreten von D. immi- 
grans festgestellt. Meine Fange vom Jahr 1952 zeigen, daB in Europa 
genau das gleiche eintreten kann. Der Winter 1952/53 war hingegen 
kalt genug, um die Populationen der Art fast restlos zu vernichten. 
Ein weiterer Unterschied beider Jahre betrifft Menge und Verteilung 
der Niederschlige. Das Frihjahr 1952 war ungewohnlich warm und 
trocken. Im April fielen nur 20—40 %, im Mai nur 40—80% der normalen 
Regenmenge und das entstandene Defizit blieb bis zum Oktober und 
November bestehen. Friihjahr und Sommer 1953 hatten dagegen nor- 
malen Niederschlag (vgl. auch Tabelle 1, 8.6). Man wird nicht fehl- 
gehen, wenn man die beinahe villige Abwesenheit von D. phalerata und 
kuntzet im Mai und Juni 1953 auf die ungewoéhnliche Trockenheit 
-gurickfiihrt. Diese Arten leben, soviel wir wissen, im Larvenstadium 
von saprophytischen Pilzen und verwesenden Stoffen und sind somit 
stark von der Bodenfeuchtigkeit abhingig. Es waren Ende April ver- 
mehrungsbereite Imagines in geniigender Anzahl vorhanden, doch fehlte 
es nach dem sehr regenarmen Monat offenbar an Substraten. Die ibrigen 
-Drosophila-Arten litten vermutlich ebenfalls unter der Trockenheit, denn 


tfenestratum 


40 =f 
forcipata 
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in dem feuchteren Jahr 1953 bildeten alle Spezies (auBer D. immigrans) 
nach anfanglicher Verzdgerung durch Kialteperioden erheblich dichtere 
Populationen als im Vorjahr, wie man aus den Diagrammen fiir Juli- 
September (Abb. 5) ersehen kann. 


3. Die Laubfallperiode. 


In Tabelle 6 sind einige Fange, die zu verschiedenen Jahreszeiten 
am Platz Nr. 29 durchgefiihrt wurden, zu einem Vergleich gegentiber- — 
gestellt. Zur Zeit des Laubfalls (2. 11.) wurden, wie ersichtlich, in beiden 
Jahren ganz ungewoéhnliche Ausbeuten erzielt. Die Art D. subobscura, 
die den Sommer tiber im Walde nur sparlich gefangen wird, tritt plotz- 
lich in groBen Massen auf. Auch D. tristis und D. helvetica zeigen in 
dieser Periode maximale Fangzahlen. D. deflexa ist dagegen verschwun- 
den und auch von D. silvestris finden sich nur noch sehr wenige Indi- 
viduen. a, 

Um den Ursachen dieser abnormen Fange nachzugehen, kontrollierte 
ich im Herbst 1953 die an Platz Nr. 29 aushangenden Fallen taglich auf 
ihren Ertrag. Zwei der Fallen befanden sich in einem fast unterholz- 
freien Teil des Waldes (A) und zwei in ziemlich dichten Haselbestanden, 
etwa 150 m von den erstgenannten entfernt (B). In Tabelle 7 sind die 
taglichen Fange von D. subobscura im Gebiet A und die Tageshéchst- 
temperaturen angefiihrt. Bis zum 29.10. wurden maBige oder geringe 
Ausbeuten erzielt, die sehr klar von der Temperatur abhaingig waren. 
Im Unterholzgebiet B waren die Fiinge wahrend dieser Tage nur sehr 
gering. Vom 30.10. bis zum 1.11. konnte leider nicht kontrolliert 
werden. Am 2. 11. lagen die Ausnahmefiinge bereits vor und zwar auch 
im Gebiet B. Da Hunderte von Fliegen im Kéder festklebten, muBten 
die Fallen zur vollstindigen Leerung eingeholt werden. Der Laubfall 
war zu dem Zeitpunkt in vollem Gange; die Eichen trugen noch etwa 


Tabelle 6. Fiange zu verschiedenen Jahreszeiten am Platz Nr. 29 (jeweils 5 Fallen). 


Jahr 1952 Jahr 1953 


6. 10. 25. 8. 
BSUDOOSCUG i. . . a es 5 hi 1420 16 16 1816 
BUVERINE So) Meh Ts 38 — — 79 239 6 
OOSCUNG RE Lee Oe lee 2 — 37 14 2 1 
UVAUIS er at Re eset ea en aes 2 aS 52 1 5 16 
BAUCVIUO". 4 fen, ns ae i os 252 2 85 166 
Wejlacairen id lia be ett 30 — = 72 90 — 
phalerata eas emmmiy Aare Se 43 14 32 96 193 39 
[URES A SER es 63 3 (3) 13 42 41 
embatgy ™s aOa — 2 — — us 1 
transversait '.. sq A 3 — a — — — 
EESGCOG Wel is Sa att eis i 3 2 — 1 4 — 
CVINIGTANS. ms. 63 2 48 1 13 168 
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die Halfte ihrer Belaubung, die Haselstraucher nur noch Reste derselben. 
Die Temperatur war voriibergehend stark abgesunken und hatte’ auch 
am Mittag des 1.11. nicht die Hohe erreicht wie an den Vortagen. 
Sogar nach dem 2. 11., bei Tagestemperaturen unter 12° und starker 
nachtlicher Abkiihlung (auf 2°), hielt die hohe Aktivitat der Fliegen 
noch an. Eine Falle vom Fangplatz Nr. 25 (Schoneberg), die am 2. 11. 
ziemlich quantitativ geleert werden konnte, erbrachte bis zum Nach- 
‘mittag des 3.11. noch weitere 81 sub- 


obscura, 5 helvetica und Hinzelindividuen Tabelle 7. Tédgliche Fangzahlen. 
von 6 anderen Arten. vor D. subobscura im Gebtet A 


we ; ; y wahrend der Laubfallperiode1953 
In Tabelle 8 sind die Fainge vor und (Oallon) a HeGhstalinpesterin 


nach dem kritischen Zeitpunkt zusammen peraturen. 
mit einem Septemberfang (21.—27. 9.) 


ee ay : : T .°C | Anzahl 

fir die Gebiete A und B wiedergegeben. — rE neh Mis 
Von den 4 dort beriicksichtigten Arten 25. 10. 19,5 44 
zeigen D. phalerata und D. immigrans die 26. 10. 14,5 6 
einfachsten Verhaltnisse. Im Vergleich i. io, ya A 
zum September sind die Fangzahlen die- 29. 10. 12.0 0 
ser Arten zu Beginn des Laubfalls mehr 30. 10. 9,5 | 

, aa: : ne? 31. 10. 11,0 | 
oder weniger erniedrigt. Das ist erklarlich, uri 153 
damit dem Temperaturriickgang im Herbst i 12,2 651 


eine Abnahme zumindest der Aktivitat zu 

erwarten ist. Bei D. phalerata diirfte tiberdies eine Verminderung 
der Populationsdichte erfolgt sein. Nach dem kritischen Zeitpunkt 
zeigen sich die Fangzahlen ungefaéhr auf das Zehnfache erhéht. Eine 
Vermehrung der Besiedlungsdichte dadurch, das Fliegen aus dem freien 
Gelande oder den Baumkronen sich zum Waldboden hin zuriickziehen, 
ist speziell bei D. phalerata unwahrscheinlich. Es mu8 hier eine trotz 
der geringen Temperatur stark gesteigerte Aktivitét vorliegen, die man 
nicht unpassend eine ,,TorschluBaktivitat‘‘ nennen kann. 

D. subobscura wurde im September nur in wenigen Individuen ge- 
fangen, da sie im Sommer offenere Biotope bevorzugt und das Innere 
des Waldes weitgehend meidet. Zu Beginn des Laubfalls zeigte sich im 
Unterholzgebiet B keine Anderung, im unterholzfreien Wald dagegen 


Tabelle 8. Fangs in den Waldteilen A und B (je 2 Fallen) Ende September und zur 
Laubfalizert. 


immigrans subobscura helvetica 


23.—27.9. - 
24.—28. 10. 
30. 10.—2. 11. 
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war die Fangzahl um mehr als das Zehnfache gestiegen. Die Popula- 


tionen von D. subobscura sind also schon in den Bereich des Waldes | 


eingeriickt, doch wird das Gebiisch vorerst noch gemieden. Am 2. 11., 
als die Entlaubung des Unterholzes zum gréBten Teil vollzogen war, 
lieferten beide Gebiete sehr hohe, ungefihr gleiche Anzahlen der Art. 
Der Riickzug von D. subobscura in die Bodenregion des Waldes ist also — 
eindeutig vom Blattfall und zwar speziell von dem des Unterholzes — 
abhingig. Am 2. und 3.11. konnte ich mit dem Streifnetz tiber der 
Laubschicht einige subobscura erbeuten, waihrend die Art zu anderen 
Jahreszeiten dieser Fangmethode unzuginglich ist. Es ist bemerkens- 
wert, daB die Individuen an sonnigen Waldstellen gefangen wurden, 
dort, wo auch gréBere Fliegen (Musciden, Calliphoriden) sich den Warme- 
strahlen aussetzen. Der kritische Zeitpunkt bringt bei D. subobscura 
wohl die gleiche Aktivitatssteigerung wie bei den andern Arten. Da die — 
Fange vom 24.—29. 10. im unterholzfreien Wald hinsichtlich der Zu- 
sammensetzung (iiber 90 % subobscura und helvetica) schon den Ausnahme- 
fangen gleichen, darf man annehmen, da8 das Einriicken in den Wald 
hier schon beendet ist. Die weitere Fangzahlerhdhung im Gebiet A wire 
demnach allein auf die ,,TorschluBaktivitat zurickzufiihren. 

D. helvetica zeigt zu Beginn des Laubfalles ein ahnliches Verhalten 
wie D. subobscura, indem sie nimlich das Unterholzgebiet meidet. Sie 
ist jedoch keine ausgesprochene Freilandart und wurde Ende September 
{und auch vorher) in beiden Waldteilen in erheblicher Anzahl gefangen. 
Diese auffallende Tatsache hat vermutlich folgenden Grund: D. helvetica 
scheint wirmebediirftiger zu sein als die anderen Arten, da sie nur in der 
klimatisch begiinstigten Hellwegebene gréBere Dichten erreicht. Im 
Spatherbst wird das Mikroklima des Unterholzgebietes infolge sinkender 
Luft- und Bodentemperaturen und Mangel an Warmestrahlen wohl zu 
unginstig fiir die Art, so daB sie lichtere Teile des Waldes als Habitat 
wahlt. Als eine stark pigmentierte, fast tiefschwarze Art ist sie gut 
befahigt, die Strahlung auszunutzen. Da8 zumindest die verwandte 
D, subobscura in der kalteren Jahreszeit von dieser Warmequelle Ge- 
brauch macht, zeigt der erwihnte Netzfang im direkten Sonnenschein 
am Waldboden. Mit der Entlaubung der Haselbiische entfallt auch bei 
D. helvetica der Unterschied der beiden Waldteile. Die Fangzahl im 
Gebiet A ist nach dem kritischen Zeitpunkt ungefihr die gleiche wie 
vorher, Hine Aktivititssteigerung liegt dennoch vor, da ja der giinstigste 
Tag nach dem kritischen Punkt (der 1. 11.) kaum warmer war als der 
26. 10., an dem nur eine einzige D. helvetica gefangen wurde. Die Tem- 
peraturempfindlichkeit der Art ist vermutlich der Grund dafir, daB 


die Zahl nicht wie bei den anderen Spezies weit iiber die der Vorperiode 
erhoht ist. 
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Die interessante Erscheinung der ,,TorschluBaktivitat ist also bei 
jeder der vier in Tabelle 8 beriicksichtigten Arten festzustellen. Sie 
zeigt sich ferner in sehr auffalliger Weise bei D. tristis, weniger stark 
bei D. kuntzei und auBerdem, soweit es die sehr geringen Fangzahlen 
erkennen lassen, bei D. silvestris und D. busckii. Sie fehlt jedoch bei 
_D.limbata. Ich fing von dieser Art ein Exemplar in einer Falle (Gebiet B) 
am 27. 10. und 15 Stiick bei Netzfingen am 28. 10. (Temperatur bis 19°). 
Am 2.11. war sie schon inaktiv und auch mit dem Netz nicht mehr zu 
finden. Die fenestrarum-Gruppe verhielt sich ahnlich. Netzfange am 
2. und 3.11. ergaben nur 4 Tiere gegeniiber 245 am 28. 10. : 

Die ,,TorschluBaktivitét“ besteht nicht in einer gesteigerten Be- 
weglichkeit der Fliegen, denn diese verhalten sich in den Fallen der 
niedrigen Temperatur entsprechend triage und ungeschickt, so daB bei 
der Leerung viele im Kéder ankleben. Vielmehr scheint es sich nur um 
ein stark erhohtes Appetenzverhalten zu handeln. Dasselbe konnte dem 
Aufsuchen solcher Winterquartiere dienen, in denen den Fliegen auBer- 
halb der Zeiten der Kaltestarre eine Nahrungsaufnahme méglich ist. 

_ Welche AuBenbedingungen die Verhaltensainderung hervorrufen, zeigen 
die Beobachtungen nicht klar genug. Der Zusammenhang mit dem — 
Laubfall ist sicher, doch geht die Anderung nicht wie die Entlaubung 
allmaéhlich, sondern sprunghaft vor sich. Vielleicht hatte der voriber- 
gehende Temperatursturz um den 30.10. eine auslosende Bedeutung. 
Moglicherweise sind aber auch endogene Ursachen von der Art, wie sie 
bei gewissen Spezies (s. unten) selbst unter konstanten Zuchtbedingungen 
im Herbst eine Diapause herbeifiihren, fir das Zustandekommen dieser 
Erscheinung wichtig. 


4. Die Uberwinterung. 


Die einzelnen Drosophila-Arten stimmen in dem Modus der Uber- 
winterung keineswegs tiberein. Wenn wir unsere bisherigen Kenntnisse 
dariiber zusammenfassen, so ergibt sich eine Hinteilung in die folgenden 
4 Gruppen: 

1. Eurytherme Arten, die an warmeren Wintertagen zur Aktivitat 
erwachen und am Kéder gefangen werden kénnen (D. subobscwra und 
obscura). Da die Gonaden in funktionstiichtigem Zustand sind, sind 
Eiablagen wahrend des Winters nicht ausgeschlossen. Es bleibt zu 

' priifen, ob hier alle Entwicklungsstadien mehr oder weniger befahigt 
sind, Kalteperioden zu tiberdauern. 

2. Arten, die tiber Winter inaktiv sind, aber keine eigentliche Dia- 
pause erkennen lassen. Hierher gehéren jene Arten, die bis zur Laub- 
fallzeit gefangen werden und an den ersten wiirmeren Tagen Mitte und. 
Ende April wieder erscheinen (D. phalerata, kuntzer, limbata). Die 
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dunkle Farbung der Friihjahrstiere spricht wohl dafir, da es tiber- 
winterte Individuen sind. Ob auch unentwickelte Stadien dieser Arten 
zu iberwintern vermégen, ist nicht bekannt. 

3. Arten, die im Herbst in eine reproduktive Diapause eintreten. 
Bei der mediterranen D. rufifrons (Buzzatt 1943) und der nearktischen 
D. robusta (CARSON und STALKER 1948) besitzen die Weibchen im Herbst 
nur kleine, unreife Ovarien und werden erst im nachsten Frihjahr fort- 
pflanzungsfahig. Bei Sektion von einigen im September und Oktober 
gefangenen D. fenestrarum und D. forcipata stellte ich fest, daB auch 
hier die Eistrange klein, unentwickelt und anscheinend nicht funktions- 
fihig waren. Moéglicherweise gehért also auch der fenestrarum-Komplex 
zu dieser Gruppe. 

4, Arten, deren Larvenentwicklung im Herbst durch eine Diapause 
unterbrochen wird. Nach BaspENn (1952) zeigen die Larven von D. de- 
flexa tiber Winter trotz normaler Zuchtbedingungen (18° Warme) einen 
solchen Entwicklungsstillstand. Fiir eine Uberwinterung im Larven- 
stadium spricht auch das jahreszeitliche Vorkommen der Imagines 
dieser Art, die nur von Anfang Juni bis Ende September gefunden 


~ werden. 


VII. Die Biotopverteilung der Drosophila-Arten. 

Burwa (1951) unterschied bei seinen Untersuchungen 5 Biotope: 
1. Wald, 2. Waldrand, 3. freistehende Gehdlze, d. h. Baumgruppen und 
Hecken, 4. Obstgarten, 5. Hausnihe. Er stellte fest, daB manche Arten 
(z. B. melanogaster, funebris) sich titherwiegend an die beiden letzt- — 
genannten Biotope halten und somit Kulturfolger sind. Die wbrigen 
Arten, also die wildlebenden Drosophila, erwiesen sich teils als Wald- 
bewohner (obscura, silvestris, die quinaria-Gruppe, testacea und histrio) 
und teils als Besucher des offenen Gelindes, welche auBerhalb ihrer 
kurzen tiglichen Aktivitatszeiten in den Schutz von Waldrandern und 
freistehenden Gehélzen zuriickkehren und darum an diesen Standorten 
am hiufigsten gefangen werden (subobscura, littoralis). 

Bei meinen Untersuchungen beschrankte ich mich auf Fange in™ 
Waldern. Fir Arbeiten im offenen Gelande sind die Trichterfallen 
wegen des Lichteinflusses (S. 10) ungeeignet und Fange an freistehen- 
den Gehdlzen und Waldriindern sind quantitativ kaum auszuwerten, 
da es sich hier nicht um normal besiedelte Lebensriume, sondern um 
Refugien handelt. Ich unternahm es also, durch Vergleich der Droso- 
phila-Fauna verschiedenartiger Waldtypen die dkologischen Anspriiche 
der einzelnen Arten genauer festzustellen. Die Fangzahl von 5 in dem 
betreffenden Biotop ausgehangten Fallen wurde hierbei als ungefihres 
HaufigkeitsmaB angenommen und als Vergleichsgrundlage verwendet. 
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1. Statistischer Vergleich verschiedener Biotope. 


Unter den Faktoren, die die biologische Eigenart eines Waldes be- 
stimmen, sind Baumart und Bodenaziditaét an erster Stelle zu nennen. 
DaB bei Drosophila eine Abhangigkeit von der Baumart bestehen kann, 
zeigt uns die nordamerikanische D. robusta, welche sich hauptsachlich in 
Schleimfliissen der amerikanischen Ulme entwickelt und in Haufigkeit 
und geographischer Verbreitung deutliche Beziehungen zu diesem Baum 
erkennen lait (Carson 1952). Eine Abhangigkeit vom Boden ist: bei 
denjenigen Arten gegeben, die sich im Larvenstadium von saprophyti- 
schen Pilzen und verwesenden Stoffen naihren. Hier darf man einen 
maSgeblichen indirekten EinfluB der Bodenreaktion erwarten. Diesen 
Uberlegungen folgend, nahm ich zwei Gegeniiberstellungen vor. Ich 
verglich erstens Hichenwalder (Baumart Quercus pedunculata) mit 
Buchenwildern (Baumart Fagus silvatica) und zweitens innerhalb der 
Eichenwalder die Querceto-Carpineten (neutraler oder alkalischer Boden, 
rasche und vollstandige Verwesung) mit den Querceto-Betuleten (saurer 
Boden, Rohumusbildung). 

Da die Fangergebnisse groBen jahreszeitlichen und witterungsbeding- 
ten Schwankungen unterliegen, sind nur gleichzeitige oder zeitlich be- 
nachbarte Fiange vergleichbar. Ich berechnete daher zunichst bei jedem 


derartigen Fangpaar die prozentuale Biotopverteilung der einzelnen 
Drosophila-Arten nach der Formel i 


(V, = Anteil des Biotops A, a = Fangzahl im Biotop A, b = Fangzahl 
im Biotop B). Falle, in denen die Fangzahl in beiden Biotopen unter 
5 lag, wurden ausgeschieden. Von diesen bei den einzelnen Fangpaaren 
gefundenen Prozentzahlen wurde dann der Mittelwert M/ und sein mitt- 
lerer Fehler errechnet. Fiir den anderen Biotop ergibt sich der Restwert . 
100—M mit dem gleichen Fehler. Da die Prozentanteile der beiden 
Biotope reziproken Werten einer einzigen Verhaltnisgré8e entsprechen, 
ist der Unterschied statistisch gesichert, wenn die Zahl 50 auSerhalb 
des dreifachen Fehlerbereiches liegt. 

Fiir die Gegeniiberstellung Hiche/Buche lagen 14 Fange aus Buchen- 
wildern-und eine tiber doppelt so groBe Zahl von Eichenwaldfaingen vor. 
Jeder Buchenwaldfang wurde darum mit zwei ihm zeitlich am nachsten 
liegenden Eichenwaldfingen verglichen. Tabelle 9 zeigt das Ergebnis. 
Ein statistisch gesicherter Unterschied besteht vor allem bei D. silvestris. 
Sie bildet in Eichenwaldern weit dichtere Populationen als im Buchen- 
wald und zwar ist dies recht konstant zu beobachten (der mittlere 

Fehler ist der kleinste innerhalb der Tabelle!). Die Schwesterart D. 
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Tabelle 9. Vergleich zwischen Hichen- wnd Buchenwald. Mittlere Fangzahlen (n) 
und Verteilungsprozente der wichtigsten Drosophila-Arten. 


Hichenwald Buchenwald 
n % n % 
subobscura . . « . 9 32 + 5,3 | 27 68 + 5,3 
BUCS LG noe” weenie 113 72+ 4,2 37 28 + 4,2 
OOSCUTD ee ae 15 37 + 6,4 12 63 + 6,4 
deflexiy- eavimens. fe 20 67 + 7,3 23 33 + 7,3 
phalerata .... 56 §2 + 5,2 42 48 + 5,2 
kunizey... .. . ie 17 58 + 7,1 14 42+ 7,1 
immigrans . . . . 15 54 + 7,9 16 46 + 7,9 


obscura laBt dagegen keine klare Bevorzugung eines der beiden Biotope 
erkennen. Ein gesicherter Unterschied ist bei D. swbobscwra vorhanden, 
welche vorzugsweise im Buchenwald angetroffen wurde. Sie fand sich 
im Eichenwald vermutlich deshalb in geringerer Zahl, weil sie das dort 
vorhandene Unterholz weitgehend meidet. Von den iibrigen Arten zeigt 
D. phalerata ein ziemlich gleichmaBiges Vorkommen in beiden Biotopen 
(Prozentzahlen nahe 50, kleiner Fehler). D. kuntzei und vor allem D. deflexa 
lassen dagegen eine recht unregelmaBige Verteilung erkennen. Der Bio- 
topvergleich ergibt hier deutliche numerische Unterschiede, die jedoch 
noch im Streuungsbereich liegen. Bei D.deflexa zeigen die Prozent- 
zahlen ein Verhiltnis von 2:1 zugunsten der Hiche, das Verhaltnis der 
absoluten Zahlen ist jedoch durch einen sehr. hohen Buchenwaldfang 
(S. 26) zur Seite der Buche hin verschoben. 

Fir den Vergleich zwischen mesophilen und azidophilen Eichen- 


biotopen wurden nur typische Standorte ausgewahlt, und zwar vier Quer- _ 


ceto-Carpineten (Nr. 29, 22,19, 5) und vier Querceto-Betuleten (Nr. 13, 16, 
17, 30). Damit blieben allerdings von den vorliegenden 45 Eichenwald- 
fangen nur 14 zur Gegeniiberstellung tibrig: Tabelle 10 zeigt die Aus- 
wertung. D. silvestris ist sehr gleichmaBig auf beide Biotope verteilt 
(Prozentzahlen nahe 50, kleiner Fehler, absolute Werte wenig ver- 
schieden). Die eng verwandte D. obscura hingegen fand sich im azido- 


Tabelle 10. Vergleich zwischen mesophilen und azidophilen Hichenbiotopen. 
(Erklarung s. Tabelle 9.) 


Querceto-Carpinetum Querceto-Betuletum 


iiss nuda! 


n % n % 
subobscura ? k 7 48 + 15,2 | 35 52 + 15,2 
silvestris... 5. 103 48 + 4,1 lil 52 + 4,1 
OUSCUTa” SOAR F, 2 23 + 15,6 30 V7 15,6 
Weflegaiy swky.” cuss 28 63 -L 6,3 16 37 + 6,3 
phalerata 99 69 + 10,4 59 31 + 10,4 
kuntzet ie tne it aaa 30 87 =. 4,7 4 138 + 4,7 
wmmigrans . . . . 16 55 + 15,9 5 45 + 15,9 


EE 
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philen Kichenwald meist in erheblich gréBerer Anzahl, doch ist der Unter- 
schied bei den weiten Fehlergrenzen ungesichert. Eine Bevorzugung des 
Querceto-Carpinetums lassen eindeutig D. kuntzei und weniger klar auch 
D. deflexa erkennen. Auch D. phalerata wurde iiberwiegend in diesem 
Biotop angetroffen, doch ist die Verteilung in den einzelnen Fiillen recht 
inkonstant (groBer Fehlerbereich). 


2. Die Orte der gréften Fangzahlen. 


Zur Erginzung des mit statistischer Methode durchgefiihrten Biotop- 
vergleichs ist es zweckmaBig, bei jeder Drosophila-Art die Platze der 
reichlichsten Fange zu beachten. Orte, an denen gré8te Populations- 
dichten festgestellt wurden, bieten der betreffenden Art besonders giin- 
stige Lebensbedingungen. Die Abhangigkeit der Art von bestimmten 
dkologischen Faktoren miiBte somit deutlich werden. 

Im folgenden sind deshalb fiir die einzelnen Spezies die fiinf gréBten 
Fange (Fangzahlen kursiv gedruckt) mit Angabe von Fundort und 
Biotop zusammengestellt. Die Ausnahmefange der Laubfallperiode sind 
nicht beriicksichtigt und Fange am gleichen Standort nur einmal (mit © 
der héchsten Fangzahl) angefiihrt. 

D. subobscura. 202: am 24, 8.53 bei Breitenbruch (Nr. 37, alter Buchenwald, 
Hanglage). 196: am 8.9.53 am Méhnesee (Nr. 30, Eiche-Fichte, Hanglage), 90: 
am 30. 5.52 in der Hohen Ward (Nr. 16, Eiche, azidophil, kein Unterholz). 45: 
am 25. 9. 53 am Mohnesee (Nr. 31, Waldrand am Wasser). 32: am 29. 7. 53 in den 
Baumbergen (Nr. 3, Buche). 

Die Art wurde von BuRgia (1951) und anderen Autoren mehr an Waldrandern 
und freistehenden Baiumen und Hecken gefangen. Diese Biotope sind Orte vor- 
wiegend seitlichen Lichteinfalls, und es ist interessant, daB es sich bei den Wald- 
platzen Nr. 37 und 30, an denen ich maximale Fange erzielte, um ziemlich steile 
Hange mit ebenfalls einseitigen Lichtverhaltnissen handelt. Am 24, 8.53 wurde 
auBer am Buchenhang Nr. 37 auch in dem Hichen-Auewald Nr. 34 gefangen. Hier, 
wo entlang des Bachbettes reichliches Licht von oben einfallt, waren die Zahlen 
von D. subobscura weitaus geringer (23 gegen 202). 

D, silvestris. 756: am 4, 9.53 an der K1.Schmalenau (Nr. 32, Kichen-Auewald). 
372; am 29. 8. 53 in der Davert (Nr. 13, Hiche, azidophil, feucht). 246: am 6. 9. 53 
in Ostinghausen (Nr. 29, Eiche, mesophil, feucht). 240: am 18. 9. 53 an der Wanne 
(Nr. 39, Eichen-Auewald), 205: am 18, 9. 53 im siidlichen Arnsberger Wald (Nr. 40, 
Buche). ; 

Die vier ergiebigsten Plaitze sind simtlich Hichenbestande und zwar solche 
von hoher Bodenfeuchtigkeit. An fiinfter Stelle folgt allerdings ein Buchenwald, 
doch wird eine kritische Priifung dieser Fange aus dem Arnsberger Wald zeigen, 
daB hier kein Indizium gegen die Abhaingigkeit der Art vom Eichenbiotop vor- 
liegt (Abschn. 3). 

D. obscura. 91; am 4.9.53 an der K1.Schmalenau (Nr. 32, Eichen-Auewald). 
62: am 4, 9.53 am Mohnesee (Nr. 30, Eiche, azidophil, trocken, windexponiert). 
59: am 29. 8. 53 in der Davert (Nr. 13, Hiche, feucht, azidophil). 48: am 30. 8. 52 
an der Griinen Hoffnung (Nr. 33, Eichen-Auewald). 42: am 24. 8. 53 bei Breiten- 
bruch (Nr. 37, alter Buchenwald). 
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Die Standorte sind zum Teil die gleichen wie bei D. silvestris, doch sind daneben 
wichtige Unterschiede festzustellen. Ein trockener, windexponierter Biotop 
der in den silvestris-Fangen an neunter Stelle steht, ist hier auf den zweiten 
Platz geriickt. Dafiir sind typische Querceto-Carpineten in obiger Liste nicht 
enthalten. Die gré8te Fangzahl von D. obscura in diesem mesophilen Biotop be- 
tragt nur 17 (am 28.7. 53 im Hengen Sundern, Nr. 19). 

D. tristis. 19: am 29.8.53 in der Davert (Nr. 13, Eiche, azidophil feucht). 
17: am 4, 9, 53 an der KI. Schmalenau (Nr. 32, Hichen-Auewald). 17: am 30. 8. 52 
an der Griinen Hoffnung (Nr. 33, Eichen-Auewald). 10: am 22. 8.52 in Osting- 
hausen (Nr. 29, Eiche, mesophil). 5: am 28.7.53 im Hengen Sundern (Nr. 19, 
Hiche, mesophil). 

Alle Platze sind Eichenbiotope von gleicher oder ahnlicher Art wie die bei 
D, silvestris genannten. 

D. helvetica. 98: am 19. 9.51 in Schoneberg (Nr. 26, Birken, Hichen, Fichten, 
azidophil, feucht). 85; am 25.8. 53 in Ostinghausen (Nr. 29, Eiche, mesophil). 
7§: am 1.9.51 am Heiligen Meer bei Hopsten (Kiefern, Birken, Heide und Moor). 
27: am 8.9.53 am Mohnesee (Nr. 30, Hiche, azidophil, trocken). 20: am 4. 9. 53 
an der Kl. Schmalenau (Nr. 32, Eichen-Auewald). 

Nach Haporn und Mitarbeiter (1952) ist D. helvetica eine der Arten, die auch 
im Freiland fliegen. Aus obiger Fangliste ist keinerlei Bindung an bestimmte 
Waldbiotope ersichtlich, doch scheint die Art in bestimmten geographischen 
Gebieten besonders haufig zu sein. Die beiden besten Fange stammen von Orten 
der Hellwegebene, die als Leegebiet klimatisch begiinstigt ist (S.5). Am Fang- 
platz Heiliges Meer zeigt sich méglicherweise ein ahnlicher KlimaeinfluB, da dieser 
Standort im Regenschatten der nordwestlichen Auslaufer des Teutoburger Waldes 
liegt. Es folgen dann zwei Platze aus der Gegend des Méhnesees mit schon viel 
geringeren Fangzahlen. Offenbar ist dieser Raum noch von den helvetica-Popu- 
lationen des Hellweggebietes beeinflu8t, denn stidlich des Platzes Nr. 34 (an dem 
ich ein einziges Individuum fing) wurde die Art im Arnsberger Wald nicht mehr 
festgestellt. Auch im gesamten Miinsterland wurden Fangzahlen iiber 5 (am 
18. 9. 52 in den Baumbergen, Nr. 2) nicht beobachtet. Die Fange zur Laubfallzeit 
zeigen ebenfalls diesen geographischen Unterschied. 

D. deflexa. 184: am 26. 6.53 in Nienberge (Nr. 10, Kalk-Buchenwald). 90: 
am 25. 8. 53 in Ostinghausen (Nr. 29, Kiche, mesophil). 80: am 23.7. 53 im Hengen 
Sundern (Nr. 19, Eiche, mesophil). 75: am 27. 6.53 bei Tilbeck (Nr. 6, Buchen- 
wald mit Ilex). 52: am 29. 8.53 in der Davert (Nr. 13, Eiche, azidophil). 

Kin. typischer Kalk-Buchenwald und zwei Querceto-Carpineten lieferten die 
maximalen Fange. Die Art scheint demnach, wie schon der Vergleich der beiden 
Eichenwaldtypen zeigte, mesophile Waldbiotope zu bevorzugen. : 

D. phalerata, 405: am 25.9. 53 im Arnsberger Wald (Nr. 41, reiner Fichten- 
wald). 327: am 6. 9.53 in Ostinghausen (Nr. 29, Eiche, mesophil). 169: am 8. 9. 53 
am Mohnesee (Nr, 30, Eiche, azidophil, trocken). 136: am 18. 9.53 nérdlich Arns- 
berg (Nr. 40, Buche). 107; am 14. 9.52 in Schoneberg (Nr. 25, Hiche, mesophil 
bis sauer). 

Die Verschiedenheit der Standorte, unter denen ein ‘Fichtenwald an erster 
Stelle steht, deutet auf eine groBe dkologische Valenz dieser Art hin. 

D. kuntzei. 72: am 6. 9. 53 in Ostinghausen (Nr. 29, Eiche, mesophil). 62: am 
14. 9.52 in Schoneberg (Nr. 25, Eiche, mesophil bis sauer). 46; am 11. 9.52 in 
Nienberge (Nr. 10, Kalk-Buchenwald). 39: am 29.7.53 in den Baumbergen 
(Nr. 3, Buche). 27: am 25. 9.53 im Hengen Sundern (Nr. 19, Hiche, mesophil), 


Alle groBen Ausbeuten dieser Art stammen aus mesophilen oder schwach 
sauren Laubwaldern. 
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D.immigrans. 205: am 14.9.52 in Schoneberg (Nr. 26, Birken, Eichen, 
Fichten, azidophil). 122: am 29. 7. 52 bei Tilbeck (Nr. 7, Buche). 102: am 8. 5. 52 
im Ameshorst (Nr. 9, Eiche mit Rotbuche-Unterholz). 90: am 13. 6. 52 in Wolbeck 
(Nr. 18, Eiche, mesophil bis sauer). 63: am 15. 9.52 in Ostinghausen (Nr. 29, 

Eiche, mesophil). 
Diese eingebirgerte, euryéke Art wurde im Jahre 1952 in den verschiedensten 
_ Waldbiotopen zahlreich angetroffen. 


D. unimaculata und D. littoralis kommen nach Burwa (1951), Dupa (1935) und 
anderen Autoren an den Ufern von Gewassern vor. Diese interessante dkologische 
Bindung bestiatigte sich auch in meinen Fangen. An allen untersuchten Bachufern 
im Arnsberger Wald (vgl. Abb. 7) wurde in geringer Anzahl D. wnimaculata fest- 
_ gestellt, und zwar an vier Platzen entlang der Kleinen Schmalenau (Nr. 32, 33, 
IIT und 34) und einem fiinften an der Wanne (Nr.39). Nur unmittelbar am Bach- 
bett schien die Art sich aufzuhalten, denn Fallen, die nur 10m vom Ufer entfernt: 
hingen, ergaben keine D. unimaculata. D. littoralis fand sich hauptsichlich am 
Ufer des Méhnesees (IX und 31). An Waldbachen wurden nur zwei Individuen 
dieser Art gefangen (bei Nr. 32 und 39). 


3. Die Biotopverteilung von D. silvestris im Mittelgebirge. 


_ Im Spatsommer 1953 fiihrte ich in einem Teil des Arnsberger Waldes 
-intensivere Fange durch, die zur Okologie unserer haufigsten Waldart 
_ D. silvestris wichtige Aufschliisse brachten. Die Karte in Abb. 7 spe 
das untersuchte Gebiet mit den einzelnen Fangplatzen. 


Bei den Platzen Nr. 32, 33, 34 und 39 handelt es sich um Eichen- 
bestinde in Bachauen (sehr feuchter, nur schwach saurer Boden mit 
_ Deschampsia caespitosa, Oxalis acetosella, Stellaria holostea, Lysimachia 
vulgaris). Nr. 30 ist ein relativ trockener, mit Fichten untermischter 
Eichenwald in Hanglage, mit Rasen von Poa nemoralis und T'eucriwm 
scorodonia (montanes Querceto-Betuletum). Auch am Platz Nr. 35 fin- 
den sich lings der StraBe einige Kichen, im iibrigen ist er ein sehr lichter, 
trockener Buchenhang mit azidophiler Vegetation (Calamagrostis, Des- 
_champsia flexuosa, Vaccinium, Calluna). Nr. 37, 38 und 40 sind hoch- 
staémmige, saure Buchenwiilder, Nr. 36 ein jiingerer, sehr schattiger 
Bestand derselben Baumart. 


Erstmalig wurde in diesem Gebiet am 30. 8. 52 gefangen, und zwar 
an den Platzen Nr. 33 (Eiche) und Nr. 37 (Buche). D. silvestris fand sich 
ganz tiberwiegend im Eichenbiotop (Fangzahlen: 137 gegen 8), waihrend 
D. obscura nur einen geringen Unterschied (48:30) erkennen lieB. Hin 
Jahr spiater (am 24. 8. 53) wiederholte ich den Fang, wahlte jedoch an 

Stelle von Nr. 33 den Eichenwald Nr. 34. Das Resultat war sehr ahnlich. 
Das Zahlenverhaltnis betrug bei D. silvestris 126:23, bei D. obscura nur 
46:42 zugunsten der Hiche. Ist nun die Haufigkeit von D. silvestris durch 
die Baumart bedingt oder sind andere Faktoren, z. B. die unterschied- 
liche Bodenfeuchtigkeit von Talsohle und Hang, hier ausschlaggebend ? 
Durch eine gleichzeitige Fangaktion an den 5 Platzen Nr. 30, 32, 35, 
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36 und 38 (Aushangen der Fallen am 1. 9., Zwischenleerung am 4. 9. 
und Einholen am 8.9.) versuchte ich, diese Frage zu klaren. 

Die Fange vom 4. 9. (Abb. 8) lassen erkennen, daf die Populations- 
dichte von D. silvestris in dem Hichen-Auewald (Nr. 32) weitaus hoher ist 
als an den iibrigen Plaitzen. Der trockene Eichenhang (Nr. 30) lieferte 
viel geringere Fangzahlen, doch ist er den Buchenwaldern noch deutlich 
iiberlegen. Relativ silvestris-arm war der lichte Standort Nr. 35. Auch 
: D. obscura zeigt in die- 
sen Fangen groBe Hau- 
figkeitsunterschiede, die 
denen von D. silvestris 
bis zu einem gewissen 
Grade parallel gehen. Es 
fallt jedoch auf, daB 
der trockene, windexpo- 
nierte Kichenhang Nr. 30 
unverhaltnismaBig reich 
an D. obscura ist. 

In Abb. 9 sind die siJ- 
vestris-Fange vom 4. und 
8.9. einander gegen- 
tibergestellt. Die Zahlen- 
werte sindin dem kurzen 
Zeitraum von 4 Tagen 
auffallig geandert und 
zwar im Sinne eines Aus- 
gleichs der Biotopunter- 
schiede. Im EHichen-Aue- 
wald ist die Fangzahl 
stark, am KEichenhang 


Abb. 7. Karte des Arnsberger Waldes mit den Fangplatzen merklich zurickgegan- 
Nr. 30—41, sowie den Standorten von Kédermassen Po ee 
(schwarze Dreiecke I—X). gen, an den ubrigen 


drei Standorten jedoch 

um etwa 50% erhéht. Zehn Tage spater, am 18. 9., wurde je ein Fang 

von den Platzen Nr. 39 (Eiche) und Nr. 40 (Buche) eingebracht. Obwohi 

die Biotopart den Plitzen Nr. 32 bzw. 38 recht ahnlich ist, zeigte die 

Fangzahl von D. silvestris nur einen geringen Unterschied zwischen 

Kiche und Buche (240:205). Nehmen wir an Hand der 4 Fange vom 

24.8., 4.9., 8.9., und 18.9. einen Vergleich zwischen Eichen-Auewald — 
und altem Buchenwald vor, so ergibt sich das in Abb. 10 dargestellte 

Bild einer zeitlichen Entwicklung. Der Biotopunterschied ist maximal 

ausgepragt am 4.9., 14 Tage spiter jedoch nahezu ausgeglichen. 


Hs liegt die Vermutung nahe, da8 die Fliegen sich von ihrer eigent- 
lichen Brutstatte aus in den Waldern zerstreuten, so daB durch Migration 
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eine gleichmaBige Verteilung zustande kam. Unsere bisherigen Kennt- 
nisse vom Wanderungsvermégen der Drosophila-Arten sprechen nicht 
gegen diese Deutung. DopzHansky und Epuine (1944) fanden bei 
D. pseudoobscura, welche zur gleichen Artengruppe gehért wie D. sil- 
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Abb. 8. Fangzahlen yon D. silvestris (schraffiert) und D. obscura (schwarz) an den Platzen 
Nr. 30—38 am 4. 9. 53. 
Abb. 9. Fangzahlen yon D. silvestris am 4.9. (weiB) und am 8.9. (schraffiert) an den 
Platzen Nr. 30—38. of 


7. Sept 78. Sept: 


Abb. 10. Verteilung von D. silvestris auf die Biotope Hichen-Auewald und alter Buchen- 
wald in dem Zeitraum yom 24. 8. bis 18. 9. 53. 


vestris, bei Temperaturen von 20° C eine mittlere tigliche Ortsverinde- 
rung von 80m. Diese Zahl ist der Durchschnitt von stark variierenden 
Einzelwerten, und manche Fliegen legen erheblich gréBere Strecken 
zuriick als der Mittelwert angibt. Die Plitze Nr. 35 und 36 sind etwa 
400 m von den nachsten Eichen-Auewaldern entfernt. Bei einer durch- 
schnittlichen Migrationsrate von 50—100m pro Tag ist es durchaus 
méglich, daB ein kleiner, aber zu der beobachteten Fangzahlerhohung aus- 
reichender Bruchteil der im Talgrund vorhandenen Fliegen in 4 Tagen 
die erforderliche Strecke zuriicklegen konnte. Hinzu kommt der EinfluB 
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des Windes. In der Zeit vom 1.—4. 9. wurde die Ausbreitung der Fliegen 
zu den Platzen Nr. 35, 36 und 38 durch lebhafte SW- und Westwinde 
behindert, am 5. aber erfolgte Winddrehung auf Ost. Die bis zum 9. 9. 
anhaltende, leichte bis maBige dstliche Luftstrémung war ohne Zweifel 
geeignet, durch passiven Transport die Wanderung zu den westwarts 
gelegenen Standorten zu untersttitzen. : 


Ein eindeutiger Beweis fiir das Vorliegen einer Migration konnte 


durch die Zahlung der Jungfliegen erbracht werden. Man findet in den 
Kéderfaingen neben den voll entwickelten, dunkel pigmentierten Tieren 
von D. silvestris ab und zu auch minder ausgefirbte Stadien, darunter 
solche von bla& graugelber Farbe, bei denen die Abdominaltergite nur 
wenig dunkler sind als die Intersegmentalhaute 
und die Bauchmembran. Nur diese wurden ge- 
zahlt. Von ihnen darf man annehmen, daB sie 
Fea ns erst seit kurzer Zeit flugfiihig waren und sich 
—___ Ss noch nicht weit von der Stiatte ihrer Larvenent- 

Nr. 32 | 35 wicklung entfernen konnten. Wie aus Tabelle 11 
32 ersichtlich, zeigt die Anzahl der Jungfliegen be- 
5 sonders deutliche Biotopunterschiede. Der An- 
é teil der unausgefarbten Individuen betrug am 
3 8. 9. im Auewald (Nr. 32) iiber 8%, am Eichen- 
1 hang (Nr. 30) tiber 4%, in den Buchenwildern 
2 jedoch nur 1—2%. Folglich kann die Erhéhung 
1 


Tabelle 11. Anzahl der 
unausgefarbten. Jungtiere 
von D. silvestris. 


Nr. 30 | 


Nr. 38 | der Populationsdichte, die in der Zeit vom 
4.zum 8.9. in den Buchenbiotopen festzustellen 
ist, nicht durch ortseigenen Zuwachs, sondern nur durch Migration 
bedingt sein. 

Es steht somit fest, daB der Eichen-Auewald der Art D. silvestris 
optimale Entwicklungsbedingungen bietet und zwar, wie es scheint, 
durch seine hohe Bodenfeuchtigkeit. Beerenstriucher gab es am Platz 
Nr. 32 nicht, abgesehen vom Wei8dorn (Crataegus), dessen Friichte 
wegen ihrer spaten Reife nicht als Larvennahrung der vorhandenen 
Fliegenpopulationen in Betracht zu ziehen sind. Der trockene Eichen- 
hang erwies sich als viel weniger giinstig, obgleich dort Bestiinde von 
Himbeeren (Rubus idaeus) vorhanden sind. Buchenwalder sind, wie 
am deutlichsten aus der Anzahl der Jungfliegen zu ersehen ist, hin- 
sichtlich D. silvestris weitgehend, doch nicht ganz steril. Hier zeigt sich 
klar der Einflu8 der Baumart, denn an den Platzen Nr. 36, 38 und 40: 
war infolge des geringen Hanggefilles und der Schattenwirkung der 
Buche sicher mehr Feuchtigkeit vorhanden als an dem steilen, der 
Wirkung des Windes und der Sonne ausgesetzten Eichenhang Nr. 30. 


Die verwandte D. obscura 1a8t in dem untersuchten Zeitraum im 
allgemeinen eine Verminderung der Populationsdichte erkennen. Die 
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Anderung der Biotopverteilung bei dieser Art ist in Abb. 11 dargestellt. 
Bei einem Vergleich mit dem entsprechenden Diagramm von D. sil- 
vestris fallt auf, daf eine gleichmaBige Verteilung nicht gegen Ende, 
sondern zu Beginn der untersuchten Periode beobachtet wurde. Dies 
ist vielleicht aus der Tatsache ver- 
_standlich, daB D. obscura ihr Haufig- 
keitsmaximum etwa einen Monat 
-frither erreicht als D. silvestris, so 
daB schon Ende August eine Zer- 
streuung durch Migration vorliegen 
kann. Sicheres laBt sich dariiber 
nicht sagen, weil vor dem 24. 8. in 
dem Gebiet nicht gefangen wurde. 


4. Hine Biotopuntersuchung mit der 1. Sept. 75. Séph 


Kiibelfangmethode. Abb. 11. Verteilung von D. obscura auf die 
Biotope Hichen-Auewald und alter 


Bei der geschilderten Fangak- Buchenwald in dem Zeitraum vom 24. 8. 
tion im Arnsberger Wald verwendete eat 
ich neben den Trichterfallen versuchsweise auch die Kiibelfangmethode 
in der auf S.4 beschriebenen Form. Am 7. 9.53 wurde an 10 Platzen 
in Kichen-, Fichten- und Buchenwald jeweils 1 kg Kéder ausgelegt. Die 
Standorte sind in der Karte in Abb. 7 eingetragen; sie befanden sich 


entlang der Strabe ; 
oe Tabelle 12. Fangzahlen an Kédermassen im Arns- 


Sosst-Arnsberg, : berger Wald.” Durchschnittswerte fiir 4 Fange an 
stets 20—30 m waldein- biner Masse ‘von 1 ke. 
warts. Abgefangen wur- — he 
deam 8. 9. nachmittags TOY Wee ee hy. Vir 
. 
und am 9. 9. morgens je 
: Die Ergebnisse  8bobscura 129 104 29 
ae aoe ecu. silvestris ... 37 6 22 
sind insofern von Inter- gheowag . . .(. 19 7 6 
esse, alssie den mit glei- tristis .... : — : 
MECLUCLICO ete 3 — 
cher Methode darehee phalerata ... 53 20 75 
fihrten Fangen von jyntzei . Pies ce 3 
Burua (1951) und an-  transversa . . 5 oe a 
d A t n direkt testaced . . . ae 3 1 
eren Autore aeons 4 3 3 


vergleichbar sind. 

Diejenigen Kéderhaufen, die von hohem Gras oder Gestriipp um- 
geben waren, lieferten nur diirftige, nicht reprasentative Fange. Die 
durchschnittlichen Fangzahlen der iibrigen sind fir die-drei Biotope 
Kichen-, Buchen- und Fichtenwald in Tabelle 12 wiedergegeben. Die 
hohen Anteile von D. subobscura sind typisch fiir die Methode (vgl.S. 13). 
Im Fichtenwald wurde die Art jedoch sehr viel weniger gefangen, was 
vermutlich auf der Lichtarmut dieses Biotops beruht. D. phalerata 
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bildet in Fichtenbestinden auffallend dichte Populationen und auch j 
die im Arnsberger Wald seltene D. kuntzei wurde vorzugsweise hier an- — 
getroffen. Die Haufigkeiten von D. silvestris an den Nadelwaldplatzen — 
sind sicher nicht biotopspezifisch, da stets Eichenwilder unmittelbar — 


benachbart sind. Unterhalb des Buchenhanges, auf dem sich der Kéder- 


haufen Nr. I befand, ist die Talsohle jedoch von Wiesen eingenommen ~ 


und die Fangzahlen von D. silvestris sind hier dementsprechend gering. 


§. Das Habitat der fenestrarum-Gruppe. 


Das Vorkommen von D. fenestrarum und D. forcipata, die beide nicht 
auf den Obstkéder ansprechen, wurde durch Netzfange untersucht. 
Nach Dupa (1935) finden sich diese (von ihm nicht unterschiedenen) 
Arten auf feuchten Waldwiesen. Einige Individuen, die Herr Dr. 
Bonsss, Kiel, mir zur Bestimmung itibersandte, waren in Formolfallen 
auf Wiesen und Luzernefeldern erbeutet worden. Nach meinen Be- 
obachtungen kommen die Arten der fenestrarum-Gruppe zwar auf 
Wiesen vor, sind aber in anderen Pflanzenbestaénden viel haufiger. Die 
Fundstellen, welche gréBere Fange ergaben, seien im folgenden kurz 
beschrieben. Abb. 12 zeigt die Fangzahlen und das prozentuale Ver- 
haltnis der beiden Arten (Sammelzeit jeweils 1/,—1 Std). 

a) Dickicht von Urtica dioica und Rubus fruticosus auf einer kleinen Wald- 
lichtung (Ostinghausen, Nr. 29). 

b) Gestriipp von Cirsium oleraceum, Rubus fruticosus, Circaea und Hupatorium 
in lichtem Eichenwald (Mackenbg. Nr. 21). 

c) Schilf (Carex, Sparganium, Iris, Phalaris usw.) am Aasee bei Miinster. 


d) Urtica dioica und Deschampsia caespitosa im Hichenwald (Ostinghausen, 
Nr. 29). 


e) Schilf (Sparganium, Carex, Iris) an einem flachen Graben unter Kopfweiden 
(Schoneberg, bei Nr. 27). 


f) Ein von Rubus fruticosus und Athyrium filix femina tiberwucherter Graben 


im Hichenwald (Nr. 27). 
g) Carex-Bestand in einem feuchten Birkenwald (Schoneberg, Nr. 26). 


h) Rubus idaeus, Teucrium scorodonia, Athyrium usw. im Kiefernwald (Schone- 
berg, Nr. 26). 


i) Phragmites- und Urtica-Bestand an einem Abwassergraben in den Lippe- 
wiesen (Herzfeld, nordwestlich Nr. 25). 


k) Tiimpel mit Iris, Carex und Phragmites auf einer Waldwiese (Schoneberg, 
Nr. 25). ' 


1) Urtica dioica, vermischt mit Brachypodium silvaticum am Waldrand derselben 
Wiese (NW-exponiert). 


m) Bestand von Deschampsia caespitosa, Lycopus und Bidens an einem Wald- 
weg (Broggel, Nr. 23). 


Die Standorte sind also hinsichtlich der Pflanzenarten sehr ver- 
schieden. Gemeinsam ist ihnen jedoch eine hohe Bodenfeuchtigkeit 
und die réumliche Struktur eines ,,Gestriipps“, die einem fliegenden Tier 
etwas grofere freie Zwischenraume bietet als die dichte Grasnarbe einer 


Wiese. Die Populationsdichte der fenestrarum-Gruppe kann an solchen. 
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Stellen sehr hohe Werte erreichen. Am Platz e beispielsweise wurde 
ein Schilfsaum von 1 m Breite und 20m Lange abgefangen. Die Fang- 
i zahl betrug auf den Quadratmeter rund 8 D. forcipata und 1 D. fenestra- 
rum und die Anzahl der vorhandenen Fliegen diirfte 2—3mal so groB, 
vielleicht noch héher, gewesen sein. 

An den meisten Plitzen wurden zwar beide Arten festgestellt, doch 
1a8t ihr Mengenverhaltnis deutliche biotopbedingte Unterschiede erken- 


nen. Da sich das Verhaltnis mit 
der Jahreszeit andert, konnen nur 
gleichzeitige oder zeitlich benach- 
barte Fange verglichen werden. 
Solche Fange sind daher in Ab- 
bildung 12 zusammengefaBt. Man 
sieht, daB die Art D. forcipata je- 
weilsanden Freilandplatzen einen 
hdheren Anteil ausmacht als an 
den Waldstandorten. Auch bei 
enger raumlicher Nahe zeigt sich 
noch ein merklicher Unterschied, 
so an den Platzen k und 1, die nur 
20—30m voneinander entfernt 
sind. Von der Pflanzenart scheint 
das Mengenverhaltnis der beiden 
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Spezies in keiner Weise abhin- 
gig zu sein, denn manche Orte, 
die Fange von sehr ahnlicher 
Zusammensetzung ergaben — 
wie z.B. g und h — sind hinsichtlich Vegetation sehr verschieden. 

Die Tatsache, daB D. forcipata mehr im Freiland vorkommt, ist 
vielleicht durch gréBeren Wirmebedarf dieser Spezies bedingt (im 
offenen Gelinde tagsiiber héhere Temperaturen). Diese Deutung wurde 
bestatigt durch die Fangergebnisse aus dem Arnsberger Wald, der ein 
relativ strahlungsarmes Klima besitzt. Von vier dort durchgefithrten 
Netzfangen ergaben drei (an den Platzen I, IV und 31) nur die Art 
D. fenestrarum (2—7 Individuen). Lediglich an dem stidexponierten, 
lichten Eichenhang Nr. 30 wurden am 26.10. neben 5 D. fenestrarwm 
auch 3 D. forcipata gefangen. 


Abb. 12. Mengenverhaltnis von D. fenestra- 
rum (schwarz) und D. forcip ata (weiB) an den 
Plitzen a—m. W Wald, F' Freiland. Links 
die absolute Fangzahl (Summe beider Arten). 


6. Das Vorkommen der quinaria-Gruppe in Gestriipp-Biotopen. 

Die Netzfainge in der Bodenvegetation ergaben neben dem fenestra- 
rum-Komplex in geringerer Anzahl auch Arten der quinaria-Gruppe. So 
wurden am 26. 8.53 auf der unter a genannten Waldlichtung auch 
4 D. phalerata und 3 D. limbata erbeutet. Das Vorkommen von D. 
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limbata tiberraschte ein wenig, denn bei einem am Tage zuvor eingeholten 
Fang mit Trichterfallen (von denen zwei nur 10m von der Lichtung 
entfernt hingen) war die Art nicht festgestellt worden, obwohl D. pha- 
lerata und D. kuntzei in Fangzahlen von 193 bzw. 42 vertreten waren. 
‘Zwei weitere Fallen, die ich im Randgebiisch an der Lichtung anbrachte, 
fingen vom 1.—6. 9. nur ein einziges Exemplar. Die Vermutung, daB 
D. limbata nur sehr schlecht auf den Obstkéder anspricht, bestatigte 
sich jedoch nicht, denn ein Kéderhaufen, der am 24. 9. in dem Urtica- 
und Rubus-Gestriipp der Lichtung ausgelegt und 6mal abgefangen wurde, 
ergab insgesamt 29 Individuen der Art. Auch eine am 26. 9. zwischen 
die Brombeerranken eingehangte Trichterfalle zog im Laufe von 24 Std 
9 D. limbata an. Nach Verlagerung ins Unterholz, nur 3 m abseits der 
Lichtung, erbrachte dagegen selbst die groBe Ké6dermasse (bei einmaligem 
Fang) keine D. limbata mehr. Die Art hielt sich also streng an den 
Kleinbiotop des Gestriipps und war auBerhalb desselben kaum anzu- 
treffen. 

Das gleiche zeigte sich bei einem Fangexperiment, das ich in der Zeit 
vom 11.—13. 10.53 am Platz Nr. 27 in Schoneberg durchfiihrte. Es 
wurden drei Kleinbiotope miteinander verglichen, und zwar A ein 
Schilfbestand an einem flachen, derzeit ausgetrockneten Graben, 50 m 
auBerhalb des Waldes unter einer Reihe Kopfweiden gelegen, B ein 
im Hichenwald nahe der Randhecke verlaufender Graben mit Brombeer- 
stréuchern und Farn, und C ein gelichteter Bestand von etwa 8m 
hohen Jungfichten ohne Bodenvegetation, etwa 20m von B entfernt. 
Bei den Graben handelt es sich um die im vorigen Abschnitt unter e- 
und f genannten. An allen drei Stellen wurde zunichst intensiv mit 
dem Netz gesammelt und anschlieBend legte ich jeweils zwei Kéder- 
massen aus. Diese wurden im Laufe zweier Tage achtmal abgefangen. 
Das Ergebnis der Kéder- und Netzfinge ist in Tabelle 13 fiir die vier 
Arten der quinaria-Gruppe zusammengestellt. D. limbata wurde an den 
Platzen A und B, also im Schilf und Gestritpp, in einiger Anzahl ge- 
funden. Dagegen konnte die Art am Platz C, wo keine Bodenvegetation 
vorhanden ist, auch durch Kédermassen von weitreichender Wirkung 
nicht angelockt werden. Die iibrigen drei Spezies verhalten sich ganz 


Tabelle 13. Fangzahlen der quinaria-Gruppe in drei Kleinbiotopen am Platz Nr. 27. 
K = am Kéder, N = mit Netz. 
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Schilf, Freiland 


limbata .. . 6 
phalerata ... 1 
transversa . . — 
kunizet . . . 4 
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anders, In ihrem Fall ergaben die Waldplatze B und C ziemlich tiberein- 
stimmende Fangzahlen (am Kéder), wahrend an dem Freilandgraben A 
nur wenige oder gar keine Exemplare gefunden wurden. Ein Vergleich 
der beiden Fangmethoden zeigt, daB8 im Gestriipp vor allem D. limbata, 
aber auch D. phalerata und D. transversa erfolgreich mit dem Netz ge- 
sammelt werden konnten. D. kuntzet macht eine Ausnahme; diese Art 
halt sich demnach kaum in der Bodenvegetation auf und kann ahnlich 
wie die obscura-Gruppe nur durch Kéder in gréBerer Zahl dorthin 
gelockt werden. Netzfiinge am Platz C, tiber dem nackten Boden und 
im unteren Gezweige der Fichten, ergaben keine Drosophila, obwohl der 
Kéder hier gute Ausbeuten (besonders D. subobscura und D. helvetica) 
lieferte. 

D. limbata wurde ferner an den Stellend, g, h und k mit dem 
Netz erbeutet (2—8 Stiick jeweils). Das Gesamtergebnis der Netzfainge 
in Gestriippbiotopen in der Zeit vom 24. 8. bis 28. 10. 53 ist in Tabelle 2 
(S. 7) angefiihrt. Die Zahlen gelten in erster Linie fiir die Hellweg- 
ebene, da in anderen Gebieten nur wenig und mit geringem Erfolg ge- 
fangen wurde. Viele am Kéder haufige Drosophila-Arten, insbesondere 
die der obscura-Gruppe, fehlen in dieser Liste oder sind nur durch Einzel- 
individuen vertreten. Bodennahe Pflanzenbestinde sind demnach nicht 
das natiirliche Habitat dieser Arten, wahrend umgekehrt D. limbata 
fast nur hier vorkommt. 


VIII. Substrate der Larvenentwicklung. 

Uber Nahrung und Habitat der Larvenstadien von Wild-Drosophila- 
Arten liegen nur vereinzelte Beobachtungen vor. Speziell von der 
obscura-Gruppe ist folgendes bekannt: Larven von D. subobscura wurden 
in abgefallenen Cornus-Beeren (BuzzatiI, nach Buria 1951), in ver- 
rotteten Birnen (Mamnx und Mitarbeiter 1953), in verwesenden Jris- 
Wurzeln (Smart, nach BaspEN 1952) und in beschadigten Gallen von 
Biorrhiza pallida (BAsDEN 1952) gefunden. D. helvetica wurde aus 
Schleimflu8 und Bohrmehl einer von Cossus befallenen Eiche geztichtet 
(Cotttin 1952). Pilzfliisse kranker Ulmen enthielten zahlreiche Larven 
vom Artkomplex D. obscura-silvestris (GORDON 1942). 

Ich untersuchte eine Anzahl von Saftfliissen und Wunden an Laub- * 
baumen. Eventuell vorhandene Larven wurden weitergeziichtet, indem 
ich zu der entnommenen Probe (Saft mit Rindenstiicken) Backerhefe, 
mit etwas Fruchtsaft verriihrt, als Nahrstoff hinzusetzte. Die Mor- 
talitit war bei diesem Verfahren viel geringer als bei Uberfiihrung der 
Larven auf einen kiinstlichen Nahrboden. 

Drosophila-Larven wurden in der Regel in giarenden weiflichen 
- Schleimfliissen gefunden, die durch ihren Duft Drosophila-Imagines und 
zahlreiche andere Insekten anziehen. Fliisse dieser Art kommen fast 

3* 
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nur an EKichen vor. Ihre Mikroflora besteht nach den Untersuchungen 
von Lupwie (1886), HANSEN (1889, 1892) und Hortz (1901) aus einem 
Pilz der Gattung Oidiwm, einer Hefeart und zahlreichen Bakterien- 
formen. Die Aufzucht der vorhandenen Larven ergab ausschlieBlich 
die beiden Arten D. obscura und D. silvestris (Tabelle 14). Auer Droso- 
phila-Maden waren meist auch Larven des Kafers Soronia grisea 
anwesend. In den silvestrisreichen Substraten 3 und 4 fanden sich 
tiberdies einige groBe Syrphidenlarven (von Ferdinandea cuprea). Stets 

enthalt der Pilzschleim groBe Men- 


Tabelle 14. Zuchtergebnisse aus fiinf gen von Nematoden der Gattung 


gdrenden Saftfliissen an Hichen. 
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reichlicher und in Hohlungen unter 
der Rinde angesammelt, so finden sich darin gewohnlich Mickenlarven 
und -puppen der Gattung Dasyhelea. Nur in einem Fall wurden in einer 
Baumwunde mit geringem braunen Saftaustritt 3 Larven von D. obscura 
gefunden. Es ist jedoch méglich, daB hier zur Zeit der Eiablage eine 
Garung bestanden hatte, denn die Umwandlung eines giarenden in einen 
dunkelbraunen Saftflu8 wurde in anderen Fallen beobachtet. 

Ein eigenartiger, geruchloser Schleimflu8 am Stamm einer Buche 
(alter Blitzschlag) ergab bei der Aufzucht 4 D. obscura und einige Indi- 
viduen der Miicke Mycetobia pallipes. 

GroBe Saftfliisse von lehmbreiartigem Aussehen (an Ulme, Linde 
und RoBkastanie) enthielten keine Drosophila-Larven. Es waren viel- 
mehr nur Stadien von Dasyhelea und groBere Miickenlarven (Phryne ?) 
anwesend, Am Saft hielten sich die Syrphide Brachyopa bicolor und 
die drosophilaihnliche Fliege Aulacigaster leucopeza auf. 

Obwohl in bestimmten Saftfliissen Larven vom obscura-silvestris- 
Komplex vorkommen, scheint hier nicht die eigentliche Brutstitte 
dieser Arten vorzuliegen. Die girenden Schleimfliisse an Eichen sind 
naémlich erstens sehr selten (aber durch Anflug von groBen Fliegen und 
Wespen auffiallig und leicht zu finden) und zweitens nur von kurzer 
Dauer (l1—4 Wochen). In keinem Fall habe ich Drosophila-Puppen in 
situ gefunden. Die anfliegenden Imagines suchen in erster Linie Nah- 
rung und die Zahl der Hiablagen ist relativ gering. Uberdies fallt auf, 
da® in 4 von insgesamt 7 Fallen (Tabelle 14 und zwei weitere Angaben 
im Text) nur Larven von D. obscura, nicht aber von der viel hiufigeren 
D. silvestris anwesend waren. Indirekte Befunde (dichteste Popula- 
tionen in Waldern mit hoher Bodenfeuchtigkeit, S. 27 ff.) lassen vermuten, 
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da®B zumindest D. silvestris sich normalerweise in Substraten am Wald- 
boden entwickelt. 

Andere, nicht zur obscura-Gruppe gehérige Drosophila-Arten wurden 
von verschiedenen Autoren aus Hutpilzen geziichtet, so D. transversa 
(GERCKE, nach KrOBER 1935, Dupa 1935, Carson 1951, BASDEN 1952), 
D. phalerata (GERCKE, Basp=EN), D. testacea (BuRLA 1951, Durour, nach 
Dupa 1935), D. histrio (GERoKE) und D.cameraria (BASDEN 1952, 
VILLENEUVE, nach Dupa 1935). Einige dieser Arten sind vermutlich 
weitgehend auf Pilznahrung spezialisiert, vor allem D. transversa, welche 
trotz ihrer geringen Populationsdichte auffallend haufig in Pilzen ge- 
funden wird, und D. cameraria, welche girendes Obst nur unter extremen 
Bedingungen aufsucht (8.12). Dagegen ist die sehr haufige D. pha- 
lerata eine polyphage Art. Ihre Larven wurden nach KaLTrEnBacHu 
_ (1874) zwischen faulenden Blattern von Allium porrum gefunden. Eine. 
eigene Beobachtung zeigt, daB auch tierische Substrate fiir diese Art 
in Frage kommen. An den feuchten Wanden eines Glasréhrchens, in 
dem ein Drosophila-Fang lebend aufbewahrt wurde, waren die anwesen- 
den Phryne festgeklebt und verendet. Nach einigen Tagen wurden 
unter den toten Tieren Drosophila-Larven bemerkt. Diese wuchsen 
rasch heran und liefien von den Miicken zuletzt nur die Chitinteile tibrig. 
Gleichzeitig gebotener Hefenahrboden wurde verschmaht. Die Larven 
gelangten zur Verpuppung und ergaben ausschlieBlich D. phalerata. 

Herr Prof: Dr. H. Buuncx teilte mir freundlicherweise mit, da in 
seinem Labor in Bad Godesberg einige Drosophila-Arten aus geschadigten 
Rosenkohlpflanzen geziichtet worden sind. Die Larven und Puppen 
fanden sich in Réschen, die von Chortophila brassicae befallen und teil- 
weise in Faulnis iibergegangen waren. Die Fliegen schlipften im Ok- 
tober. Die Priifung des mir zugesandten Materials ergab, daB es sich 
um die drei Arten D. busckii, D. fenestrarum und D. limbata handelte. 


IX. Feinde und Parasiten von Drosophila. 

In einer SaftfluBprobe wurden einige getdtete und angefressene 
Drosophila-Larven bemerkt. Da 3 Kafer der Art Glischrochilus oliviert 
anwesend waren, nahm ich diese heraus und bot ihnen in einem Glas- 
réhrehen etwas Nahrboden mit Larven und Puppen von D. melanogaster 
an. Es zeigte sich, daB keine einzige Fliege zur Entwicklung kam. Auch 
die vorhandenen Puppen wurden von den Kiafern leergefressen. Die 
Glischrochilus-Arten suchen garende Substrate auf und werden daher 
auch in den Trichterfallen regelmaBig gefunden. Es ist wahrscheinlich, 
daB sie wichtige natiirliche Feinde der unreifen Stadien von Drosophila 

darstellen. 
. Aus einem D. subobscura-Weibchen (Arnsberger Wald, 8. 9. 53) 
-pbohrte sich bei der Konservierung in Alkohol ein Fadenwurm aus der 
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Familie der Mermitiden hervor. Trotz der ansehnlichen GroBe des Para-_ 
siten war das Wirtstier noch in der Lage gewesen, die Falle anzufliegen. 


X. Diskussion. — Das Artenpaar D. silvestris-obscura. 

Eine dauernde Existenz zweier eng verwandter Tierarten im selben 
Lebensraum ist nur méglich, wenn ihre dkologischen Eigenschaften so 
beschaffen sind, daB eine Verdréangung der einen Art durch die andere 
vermieden wird (GAusEs Prinzip). Der denkbare Fall, daB beide 6ko- 
logisch gleich sind und folglich genau denselben Selektionswert haben, 
scheidet praktisch aus, da er infolge der genetischen Variabilitat aller 
Lebewesen nur bei Teilkollektiven einer panmiktischen Population, nicht 
aber bei zwei sexuell isolierten Arten verwirklicht sein kann. Vielmehr 

: ist obige Forderung praktisch 
nur erfillt bei bestimmten For- 
men 6kologischer Verschieden- 
heit, welche in Abb. 13 durch 
zwei stark vereinfachte Sche- 
mata veranschaulicht sind. 
Die Kurven, die wir dort se- 

- hen, stellen den Vitalerfolg 

(adaptive value DoBZHANSKY) 

in Abhangigkeit von den Um- 

weltsbedingungen dar. Im 

einen Fall liegen die Erfolgs- 

maxima an _ verschiedenen 

Abb. 13. Schemata mdéglicher 6kologischer Ver- Punkten der dkologischen Ska- 
schiedenheit bei zwei nahe verwandten Spezies. é e 

Ordinate: Vitalerfolg. Abszisse: ékologische Be- la, und jede der beiden Arten 

dingungen. Hine ékologisch intermediiire Form ist in einem bestimmten Be- 


(gestrichelte Kurve) ist zumindest im Fall II x 
nicht konkurrenzfahig. reich auBer Konkurrenz der 


anderen. Die Arten sind ge- 
wissermafen dkologisch gegeneinander verschoben. Im anderen Fall 
decken sich die Optima; beide Arten leben, bildlich gesprochen, in 
der gleichen dkologischen Nische, doch ist die Art A im Zentrum der 
Nische eindeutig iiberlegen, wihrend B in den Randgebieten erfolg- 
reicher und teils auBer Konkurrenz ist. A und B stehen also im Ver- 
haltnis einer stendken und einer euryéken Art zueinander. 

Das Artenpaar D. silvestris-obscura scheint nach den Ergebnissen 
der vorliegenden Arbeit weitgehend dem letztgenannten dkologischen 
Schema zu entsprechen. Es wurden folgende Tatsachen festgestellt: 
1. Die gréBten beobachteten Populationsdichten beider Arten befanden 
sich am gleichen Standort. Dies spricht fiir ein tbereinstimmendes 
Optimum. Da bei den besonders giinstigen Vermehrungsbedingungen, 
die an den Platzen gréS8ter Fangzahlen gegeben sein miissen, die Kon- 
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kurrenz vermindert ist, konnten beide Arten — auch die im optimalen 
Bereich unterlegene — maximale Populationen bilden. 2. Im Vergleich 
Hiche-Buche zeigt sich D. silvestris weitgehend auf feuchte Eichen- 
biotope spezialisiert, waihrend D. obscura eine weniger strenge Bindung 
und damit eine gréBere dkologische Valenz erkennen la8t. 3. Im Ver- 
haltnis zu D. silvestris ungewohnlich hohe Anzahlen von D. obscura 
wurden in einem ziemlich trockenen und dem Winde ausgesetzten 
Kichenbiotop (Nr. 30) festgestellt. Durch die etwas ungiinstigen Be- 
dingungen dieses Platzes wurde D. silvestris offenbar behindert, so daB 
D. obscura sich mehr entfalten konnte. 4. Die Fehlerwerte in der Biotop- 
statistik sind bei D. obscura bis zu 4mal so hoch wie bei D. silvestris, 
d.h. jene Art zeigt in ihrem quantitativen Vorkommen weit gréBere 
UnregelmaBigkeiten als diese. Eine solche unterschiedliche Konstanz 
dirfte charakteristisch sein fiir zwei konkurrierende Arten von ungleicher 
Haufigkeit. Angenommen, die gemeinsame dkologische Nische wiirde zu 
80% von der einen und zu 20% von der anderen Art ausgenutzt, so ist 
leicht einzusehen, daB eine Veranderung dieses Prozentsatzes fiir die 
dominierende Art eine relativ geringe, fiir die unterlegene Art aber eine 
relativ groBe Anderung der Populationsdichte bedeuten wiirde. 5. Das 
gemeinsame Vorkommen der Larven beider Arten in Saftfliissen der 
Baume spricht fiir eine weitgehende biologische Ahnlichkeit. Da jedoch 
in vier von sieben Fallen, darunter zwei etwas abweichenden Substraten, 
nur D. obscura anwesend war, zeigt sich auch hier die gréBere dkologische 
Valenz dieser einen Art. 6. D. silvestris wird fast nur in den Sommer- 
monaten gefunden, wihrend D. obscura auch in der kiihleren Jahreszeit 
(Marz—April, Laubfallperiode) aktiv ist. Erstere ist also auf einen 
engeren Temperaturbereich eingestellt als letztere. 

Von einer stendken Art ist zu erwarten, daB sie nur unter speziellen 
Klima- und Biotopbedingungen und damit nur in eng begrenzten 
geographischen Gebieten erfolgreicher ist als eine konkurrierende euryéke 
Art. Dies wird durch die bisher bekannten faunistischen Tatsachen fiir 

D. silvestris bestitigt. Das Verbreitungsgebiet der Art erstreckt sich 
von Schottland und dem nérdlichen Norwegen bis Sitidfrankreich. Im 
gréBten Teil dieses Areals ist sie jedoch D. obscura zahlenmaBig unter- 
legen. In der Schweiz ist sie ausgesprochen selten (BuRLA 1951, als 
,obscura-X‘‘). HADORN und Mitarbeiter erbeuteten in Frankreich nur 
wenige Individuen (persénliche Mitteilung). In Schottland und in 
Danemark (Mitteilungen von Herrn Dr. E. B.BaspEN und Herrn O. 
FRYDENBERG) ist die Art in Laubwaldern sehr verbreitet, doch ist auch 
hier D. obscura wesentlich (3—4mal) hiufiger. Der untersuchte Teil 
Westfalens ist in der Tat das einzige unter den bisher durchforschten 
-Gebieten Europas, in welchem D. silvestris dichtere Populationen bildet 
als D. obscura. Selbst in den westlichen und mittleren Niederlanden sind 
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die faunistischen Verhiltnisse bereits ganz anders (SopgeLs und Mit- 
arbeiter, im Druck). 


Man darf annehmen, daf D. silvestis und D. obscura aus isolierten 
geographischen Rassen einer gemeinsamen Stammart hervorgegangen 
sind (durch eiszeitliche Arealaufspaltung?). Thre dkologischen Higen- 
schaften sind demnach zumindest teilweise eine Folge der Selektions- 
bedingungen in den Entstehungsgebieten. Der Unterschied in der 
dkologischen Valenz beider Arten lieBe sich denn auch leicht erklaren 
durch die Annahme, daB D. obscura im Bereich kontinentalen Klimas, 
D. silvestris dagegen im atlantischen Gebiet urspriinglich beheimatet ist. 
Die bisher bekannten Tatsachen des geographischen Vorkommens reichen 
nicht aus, diese Hypothese zu stiitzen oder sie zu widerlegen. Bei dem 
Migrationsvermégen von Drosophila kann es durchaus sein, daB der 
historische Tatbestand bereits verwischt ist, und daB die heutige Ver- 
breitung beider Arten nur durch die 6kologischen Anspriiche und die 
interspezifische Konkurrenz bestimmt wird. 


Die Verschiedenheit der Selektion in den Ursprungsgebieten ist also 
sehr wahrscheinlich die Ursache der 6kologischen Ungleichheit der beiden 
Arten. Es ist jedoch anzunehmen, daB die dkologische Differenzierung 
hierdurch nur eingeleitet wurde. Die heutige ,,Form“ der beiden Spezies 
wurde vermutlich erst geschaffen, als sie gemeinsame Areale besiedelten 
und in Konkurrenz miteinander traten. Okologisch intermediare Indi- 
viduen (gestrichelte Kurve in Abb. 13) waren nunmehr in allen Bereichen 
unterlegen. Positiven Selektionswert hatten allein die extremen Eigen- 
schaften, also fiir die Art D. silvestris die Spezialisierung, fiir D. obscura 
die Euryékie. Der vorhandene Unterschied wurde somit weiter vertieft. 
Ks liegt hier eine einfache Folgerung aus Gausks Prinzip vor, und es 
diirfte allgemein im Evolutionsgeschehen diese Regel gelten, daB die 


Begegnung zweier Arten sich in einer Vergré8erung ihrer dkologischen 
Divergenz auswirkt. 


Zusammenfassung. 


1. In drei landschaftlich verschiedenen Gebieten Westfalens wurde 
das Vorkommen der Drosophila-Arten in Waldbiotopen quantitativ 
untersucht. Die Fange wurden mittels Trichterfallen ausgefiihrt. Es 
wurden 24 Arten festgestellt, darunter die bisher aus Osterreich, der 
Schweiz und dem schlesischen Gebirge bekannte D. unimaculata STROBL. 


Die Art D, silvestris BaspEN ist im Gebiet weit hiufiger als die nahe 
verwandte D. obscura Fat. 


2. Der Hinflu8 verschiedener Witterungsverhialtnisse sowie des 
K6derzustandes (frisch oder alt) auf die Fangergebnisse wurde experi- 
mentell gepriift. Fange an offenen Kédermassen (Methode von Burua) 
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ergaben im Vergleich zu den Trichterfallen sehr hohe Anzahl von 
D. subobscura. 

3. Der jahreszeitliche Massenwechsel der einzelnen Arten in den zwei 
Sommern 1952 und 1953 wird dargestellt und beschrieben. Im Jahre 
1952, nach einem milden Winter, trat die eingebiirgerte Art D. immigrans 
in groBer Anzahl auf. 

4. Wahrend der herbstlichen Laubfallperiode zeigen die meisten 
Drosophila-Arten eine auffillige Aktivitatssteigerung (,,Torschlu8- 
aktivitat‘‘), welche durch geeignete Fange naher untersucht wurde. Die 
Freilandart D. subobscura zieht sich zur Laubfallzeit in die Boden- 
region des Waldes zuriick. 

5. Durch statistische Fange in den zwei Biotopen Eichenwald und 
Buchenwald wurde festgestellt, da D. silvestris weitgehend an Eichen- 
standorte gebunden ist. Ein Vergleich zwischen Querceto-Carpinetum 
und Querceto-Betuletum lieB eine klare Bevorzugung des mesophilen 
Biotops durch D. kuntzei erkennen. 

6. Genauere Untersuchungen im Mittelgebirge ergaben, daB D. sil- 
vestris im Eichen-Auewald die weitaus besten Entwicklungsméglich- 
. keiten findet, aber infolge Migration der Imagines oft auch in ungiinstigen 

Biotopen zahlreich anzutreffen ist. 

7. Das Vorkommen der Arten D. fenestrarum und D. forcipata, 
welche nicht auf den Obstkéder reagieren, wurde durch Netzfinge 
studiert. Beide Arten wurden in groBer Zahl in feuchtem Gestriipp oder 
Schilf, seltener auf Wiesen gefunden. D. fenestrarwm bevorzugt mehr 
den Wald, D. forcipata mehr das offene Gelande. 

8. Durch vergleichende Kéder- und Netzfange konnte gezeigt werden, 
daB.D.limbata sich fast nur in Gestriippbiotopen aufhalt, wahrend 
D. kuntzei diese weitgehend meidet. D. phalerata und D. transversa 
werden ebensowohl im Gestriipp wie auBerhalb gefunden. 

9. In garenden Schleimfliissen an Eichen wurden Larven von D. ob- 
scura und D. silvestris gefunden. Die Biozénose dieser und anderer 
Saftfliisse wird kurz beschrieben. Larven von JD. phalerata kénnen 
nekrophag an Insektenleichen leben. 

10. Zwei Beobachtungen itiber Feinde und Parasiten von Drosophila 
werden mitgeteilt. ; 

11. Der ékologische Unterschied und die vermutliche Entstehung 
der beiden eng verwandten Arten D. obscura und D. silvestris werden 


diskutiert. 
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KONKURRENZ BEI SPINNEN. 


Von 
ERwWIN TRETZEL. 


Mit 25 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 16. November 1954.) 


I. Einleitender Uberblick. 


Die Wirksamkeit abiotischer Faktoren (Temperatur, Feuchtigkeit) 
in der Okologie der Spinnen ist schon lange bekannt und in jingster 
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Zeit genauer untersucht worden. Uber die Wirkungsweise biotischer 
Faktoren, insbesondere der Artkonkurrenz, aber liegt noch kein klares 
Ergebnis vor. Selbst in der Okologie der itibrigen Tiere finden wir bis 
heute nur verhiltnismaBig wenige konkrete Befunde und missen uns 
im allgemeinen noch damit bescheiden, da® dieser interessante und 
wichtige Faktorenkomplex in den Standardwerken der Okologie iber- 
wiegend nur als theoretische Uberlegung erértert wird. 


Interspezifische Beziehungen sind naturgemaéf schwer erfaBbar. 
Doch diirfte unsere Unkenntnis auch weitgehend auf eine mangelnde 
Griindlichkeit dkologischer Untersuchungen und auf planlose, unzu- 
reichende Sammelmethoden zuriickzufiihren sein. Voraussetzung fiir 
die Feststellung irgendwelcher interspezifischer Beziehungen ist eine 
méglichst genaue Kenntnis der Awtdkologie der Arten. Aber gerade 
diese wird in der modernen 6kologischen Forschung vielfach zugunsten 
synokologisch-biozénotischer Studien vernachlassigt. Das heute so 
beliebte Untersuchungsziel scheint die faunistisch-dkologische Erfas- 
sung deutlich abgegrenzter Sonderbiotope zu sein. Es ist zweifellos 
interessant, welche Tiergruppen und -arten einen Sonderbiotop be- 
siedeln, welchen biozOnotischen Konnex sie erkennen lassen, aber fir 
die Mehrzahl dieser Formen stellt der betreffende Biotop doch sicher 
nur einen willktrlich begrenzten Ausschnitt aus ihrem weiten Verbrei- 
tungsareal dar und es mu dahingestellt bleiben, wo der eigentliche 
dkologische Verbreitungsschwerpunkt dieser Arten liegt (vgl. Gisin 
1947). Erfolgversprechender, aber zweifellos auch zeitraubender und 
miuhevoller ist es, nicht von einem Biotop, sondern von den Arten einer 
Tiergruppe selbst auszugehen, durch sehr planmaBige und groBriumig 
angelegte Zonenfinge den Verbreitungsschwerpunkt der einzelnen 
Arten innerhalb eines Untersuchungsgebietes zu ermitteln und durch 
Biotopvergleich die Faktoren zu analysieren, auf die diese Arten an- 
sprechen. Der vom Biotop ausgehende Untersucher kann bei der Fiille 
des anfallenden Materials der Spezialisten nicht entbehren, der sich 
auf eine Tiergruppe Konzentrierende aber kann selbst Spezialist sein 
und dies erscheint mir fiir autékologische Studien, die eine egehende 


Kenntnis der Bioldgie der Arten verlangen, doch unumginglich not- 
wendig zu sein. 


Auch Srrenzke (1951, §. 163) auBert einleitend die Anschauung, daB ,,in 
neuerer Zeit im Bereich der terrestrischen Okologie und hier besonders in der Boden- 
zoologie — wie schon seit langem in der Hydrobiologie — eine gewisse Tendenz 
zur Bevorzugung der synékologischen Betrachtungsweise unverkennbar“ sei. 
», Hiner der Griinde hierfiir scheint, neben dem bekannten Verschwinden der 
Spezialisten fiir systematische Tiergruppen, darin zu liegen, daB auch die terrestri- 
sche Okologie in immer gréRerem Umfange quantitative Erfassungsmethoden an- 
wendet, die grofe Materialmengen kleiner und kleinster Formen liefern. Die so 
gewonnenen Ergebnisse fordern dann vielfach zur Aufstellung und Behandlung 
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komplexer ékologischer Einheiten geradezu heraus. Doch kann die Syndkologie 
die Kenntnis der Okologie der einzelnen Arten nicht entbehren, sobald sie sich 
von der rein deskriptiv-statistischen Erfassung der biozénotischen Einheiten deren 
kausaler Begriindung und Unterbauung zuwendet.‘‘ Auch TiscHiEr (1951, 8. 156) 
fordert, wenn auch mit geringerem Nachdruck, autdkologische Untersuchungen 
und sagt: ,, Wenn Linprora (1949) der Ansicht ist, daB Syndkologie ohne Kenntnis 
der Autékologie der Art nicht méglich ist, so ist dies zwar richtig, in der praktischen 
biozénotischen Forschung aber unerreichbar. Dafir gibt es zuviele Organismen 
in einer Lebensgemeinschaft. Immerhin miissen méglichst zahlreiche autékolo- 
gische Untersuchungen durchgefiihrt werden, um Vorkommen oder Fehlen einer 
Art an einer Lebensstatte kausal erklaren zu koénnen.‘‘ Unter den von TiscHLER 
genannten Methoden, die fiir autékologische Untersuchungen zur Verfiigung 
stehen (Praferenda-, Resistenz- und Entwicklungsyersuche) fehlt aber meines 
Erachtens die analysierende Freilanduntersuchung auf statistischer Grundlage, 
die zweifellos sehr wertvolle Ergebnisse erzielen kann und mindestens als Vorarbeit 
zu exakten experimentellen Untersuchungen zu werten ist, sofern sie nicht dem 
Experiment in mancher Beziehung sogar iiberlegen ist (vgl. hierzu die interessanten 
Ausfiihrungen von THIENEMANN 1948). 

In der Spinnenékologie ist die Bedeutung abiotischer Faktoren fiir 
Verbreitung und Verteilung friih erkannt worden. Schon den Aaltesten 
Autoren war aufgefallen, daB bestimmte Arten nur in besonders feuchten 
oder trockenen Lebensréiumen zu finden sind. Aber bis in die jiingste 
Zeit zog es die Mehrzahl der meist systematisch orientierten Araneologen 
vor, sich mit ganz allgemein gehaltenen Fundortsangaben (,,auf Ge- 
biisch“ oder ,,im Moos‘‘) zu begniigen. Es ist. ein besonderes Verdienst 
Dauts (1908), die Abhangigkeit der von ihm grundlegend untersuchten 
_ Lycosiden von Bodenart, Feuchtigkeit, Bewuchs usw. erkannt und ihre 

Standortanspriiche sehr genau und mit bemerkenswertem dkologischen 
Scharfblick festgelegt zu haben. Daut ist es zu danken, da in der 
Spinnenkunde der entscheidende Schritt von der reinen Faunistik zur 
Okologie getan wurde. Leider wurde in der Folgezeit der von Dani 
aufgezeigte Weg nicht konsequent weitergegangen. Nur einzelne 
weitere Autoren waren um die Festlegung der Standortanspriiche be- 
miiht. Inbesondere stellte Wi1EHLE die Vorzugsbiotope einer Reihe 
von ihm in der ,,Tierwelt Deutschlands“ bearbeiteten Spinnenfamilien 
kdar, ohne aber dabei Einzelfaktoren eine ausschlaggebende Bedeutung 
zuzusprechen. WIEHLE scheint die Biotopbindung als komplex aufzu- 
fassen. Verfasser hat 1948 und 1952 versucht, neben der Heraus- 
stellung des Vorzugsbiotops den mikroklimatischen Komplex, auf den 
die im Untersuchungsgebiet gefundenen Arten anzusprechen scheinen, 
durch graduelle Abstufung der mikroklimabestimmenden Hauptfak- 
toren Feuchtigkeit und Belichtung (Sonneneinstrahlung) zu kenn- 
zeichnen und die Abhingigkeit vom Einzelfaktor durch verschiedene 
Bindungsgrade festzulegen. Durch diese dkologische Prazisierung, die 
freilich etwas schematisch wirken mag und der Natur 6kologischer 
Bindungen Gewalt anzutun scheint, war es méglich, Differenzen im 


==. 
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dkologischen Charakter der Arten klar hervorzuheben. Diese Unter- 
suchung stellt die Grundlage fiir die vorliegenden Erkenntnisse dar und 
sei daher erwahnt. Wohl konnte ich selbst die Richtigkeit dieser Fak- 
torenkombination in mehreren Fallen an Material, das bei 6kologischen 
Untersuchungen in anderen Gebieten angefallen und mir nebst Biotop- 
beschreibungen zur Bestimmung iibergeben worden war, bestatigt 
finden, aber eine weitgehende Bestaétigung von anderer Seite haben 
meine Ergebnisse bisher nur in den Arbeiten von KntLiE (1952 und 
1953) gefunden. Fiir einzelne Arten wurde auch der experimentelle 
Nachweis ihrer Abhangigkeit von bestimmten physikalischen Faktoren 
(Feuchtigkeit, Temperatur) erbracht (PALMGREN 1939, ScHLoTT 1931, 
NorGAaRD 195]). 


Uber den Hinflup biotischer Faktoren auf die Verteilung der Spinnen, 
insbesondere tiber interspezifische Beziehungen, aber liegen, wie gesagt, 
noch keine exakten Ergebnisse vor. Auch BristowE (1939—1941) 
geht in seinem bedeutenden Werk ,,The comity of spiders‘ auf dieses 
Problem nicht weiter ein, macht aber einige sehr treffende Bemerkungen 
zur Konkurrenz, die unten an entsprechender Stelle noch erwahnt 
werden. BrisTOWE stellte bei seinen Untersuchungen der Inselgruppe 
der Scillyinseln, die frither in Zusammenhang gestanden haben, ein 
bestimmtes Verhaltnis zwischen der Gr6Be einer Insel und der Zahl 
der sie bewohnenden Spinnenarten fest. Die groBte Insel dieser Gruppe 
ist beispielsweise von 3 Arten der Gattung Xysticus und von 6 Arten 
der Gattung Lycosa bewohnt. Je kleiner nun die Insel ist, um so mehr 
verringert sich die Zah] der Arten, mit denen diese Gattungen vertreten 
sind, so daB auf der kleinsten Insel nur jeweils eine Art zu finden ist. 
BRIsTOoWwE bemerkt hierzu (1941, 8.229): ,,This same circumstance 
can be noted for each set of species with similar habits competing for 
the same set of insects. Although we must not blind ourselves to cli- 
matic and other factors it is probably fair to assume in a general way 
that those species which we find on one of these small islands have 
survived a struggle for existence with other species of similar sizé and 
habit.” Kntiie (1953, 8.136 und 154) macht fiir Abundanzschwan- 
kungen bzw. ,,Biotopwechsel‘‘ von Erigone atra und dentipalpis den 
,».Konkurrenzfaktor‘‘ verantwortlich und stellt bei Hrigone atra und 
arctica Vikarianz fest. 

Wirft_ man vergleichsweise einen Seitenblick auf die Untersuchungen an 
anderen Tiergruppen, die den Spinnen hinsichtlich Aufenthaltsort, Abhangigkeit 
vom Mikroklima und riuberischer Lebensweise wenigstens annahernd vergleich- 
bar sind, so interessieren in diesem Zusammenhang vor allem die hervorragenden, 
auch auf experimentelle Untersuchungen gestiitzten Arbeiten von GésswaLp 


(1938) an Ameisen und von LinpRoTH (1949) an Carabiden, in denen sich zwei 


ae nae Ansichten iiber die Bedeutung biotischer Faktoren gegeniiber- 
stehen. 
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GOsswaLD ist der Ansicht, daB die Biotopwahl der nicht erdbewohnenden 
Arten der Gattung Leptothoraz durch Konkurrenzfaktoren bestimmt wird. Es 
sind dies Arten, ,,welche kaum geschiitzt zwischen Steinen oder unter einer diinnen 
Rindenschicht alle Witterungsextreme ertragen miissen... Da.auch hier 100 %ige 
relative Luftfeuchtigkeit optimal ist, stellen diese dkologisch widerstandsfahigen, 
sonst aber sehr schwachen und friedfertigen Arten Restnutzer des vorhandenen 
Lebensraumes dar...‘‘ GOsswaLp stellte fest, daB diese Ameisen nicht auf den 
extremen Wechsel von hoher und niedriger Temperatur angewiesen, sondern nur 
zum Ertragen solcher Extreme befahigt sind. Der Autor sieht also in der schwachen 
Vitalitat der Gattung Leptothorax die Ursache fiir ,,das Einnehmen der un- 
gewohnlich nachteiligen Wohnplatze“. Lryprotu hingegen macht nur ,,abiotische 
Milieu-Differenzen“ fiir die Verteilung der Carabiden verantwortlich. ,,Fiir die 
Verbreitung der Carabiden spielen die biotischen Faktoren eine untergeordnete 
Rolle; bestimmend sind die abiotischen Existenzfaktoren (Klima und Boden), 
sowie die dynamischen Faktoren“ (Teil III, 8. 562). ,,Sowohl auf Grund einer 
statistischen Untersuchung als auch der Erfahrung der Feldentomologen bekommt 
man also den Eindruck, daB die Konkurrenz um die Nahrung zwischen den ver- 
schiedenen Carabiden keine groBe Rolle spielt‘‘ (8. 559). LiyprotH lehnt auch 
einen ,,Ausbreitungstrieb an sich‘‘ ab und nimmt an, daB ,,der AnstoB zu einer 
individuellen Lokomotion in erster Linie durch Veranderungen des Milieus bedingt 
sein diirfte. Dagegen diirfte fiir die Carabiden eine tibermaBige Populationsdichte 
auBerst selten — oder iiberhaupt nicht — zu derselben Erscheinung fihren 
kénnen“ (S. 609). 

Uber die Spinnenkunde hinaus bringt die vorliegende Untersuchung 
_ Beitriige zu wichtigen Fragen der allgemeinen Okologie und Beispiele zum 
Problem der Artbildung durch jahreszeitliche Isolation. 

Ks zeichnete sich namlich bei meinen 6kologischen Untersuchungen 
an Araneen mit iiberraschender Deutlichkeit als die wesentliche Gesetz- 
maBigkeit ab, daB nichstverwandte Arten entweder die in der Tierdko- 
logie allgemein verbreitete und lingst bekannte dkologische Sonde- 
rung oder die bisher nur vereinzelt beobachtete jahreszeitliche Sonde- 
rung zeigen. AuSerdem kann die Wirkungsweise interspezifischer Kon- 
kurrenz an gewissen Phinomenen der Synokologie aufgezeigt und die 
Konkurrenz zwischen bestimmten Arten in Einzelfallen wahrscheinlich 
gemacht werden. 

Das Grundprinzip der Sonderung der Arten hat schon Daut beim 
Studium der Lycosiden erkannt und an verschiedenen Stellen wenig- 
stens in allgemeiner Formulierung zum Ausdruck gebracht. Er stellte 
1906 fest, ,,daB es unter den einheimischen Spinnen nicht 2 Arten gibt, 
welche genau die gleiche Stellung im Haushalte der Natur einnehmen. 
Die (etwa 70) Lycosidenarten Deutschlands ... nehmen doch, jede fiir 
sich wieder einen ganz bestimmten Platz ein.‘‘ Und an anderer Stelle 
(1921, S. 59) schreibt Daut: ,,Schon lange wei man, daB fast niemals 
2 Tiere, auch wenn sie nahe verwandt und einander ahnlich sind, genau 
dieselbe Lebensweise fiihren, da also auch fast niemals 2 Tierarten 
genau dieselbe Stellung im Naturhaushalt einnehmen. Recht klar zum 
Ausdruck gebracht wurde das wohl zum ersten Male durch J. F. Naumann 
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fiir die Végel Deutschlands‘. Im Prinzip treffen diese Gedanken das 
Richtige und zeugen von Dants 6kologischem Weitblick. Natilich 
ist ,,Stellung im Haushalte der Natur“ ein wenig prignanter Begriff, 
der wohl dem Terminus ,,Stellendquivalenz“ von TiscHLER (1951, 
§. 138) entsprechen diirfte. Nun kommen aber sowohl stellenaqui- 


valente wie standortsgleiche Spinnen auch intragenerisch nicht selten — 
vor. Der Vorgang und die Bedeutung einer zeitlichen Sonderung 


zwischen standortsgleichen Arten aber war DAHL, soweit ich sehe, nicht 
aufgefallen. Wird aber der Zeitfaktor nicht beriicksichtigt, so kann 
diese Rechnung nicht ganz aufgehen. 

Den AnlaB zu einer Odkologischen und biologischen Sonderung 
zwischen verwandten Arten gab nach der Meinung des Verfassers eine 
wenigstens urspriinglich wirksame interspezifische, gelegentlich wohl 
auch intraspezifische Konkurrenz. Es liegt aber im Endeffekt einer 
Sonderung, daB der Konkurrenzdruck, der sie bewirkt hat, mit ihrer 
Durchfihrung aufgehoben ist oder zumindest stark nachgelassen hat 
und nur noch in Grenzbereichen wirksam sein kann. Inwieweit heute 
noch zwischen nunmehr gesonderten Arten spezielle und starke Kon- 
kurrenz besteht, wird von dem Grade der Sonderung abhaingen, kann 
aber in keinem Falle gesagt und sicherlich auch durch experimentelle 
Untersuchungen nicht iiberzeugend festgestellt werden. Bei der Dis- 
kussion des Problems der interspezifischen Konkurrenz ‘werden in der 
Literatur meist zwei (unter Umstinden grundverschiedene) Phinomene 
zusammengefaBt: die durchgefiihrte, gesetzmaBige Sonderung nachst- 
verwandter Arten (Gattungsvertreter), die eine historische Konkurrenz 
veranlaBt haben kann, und die gegenwiéirtig bestehende Konkurrenz 
zwischen Arten. Beide Phinomene sind mindestens zeitlich getrennt, 
indem im einen Falle eine angenommene Konkurrenz der Vergangen- 
heit angehért, im anderen Falle in der Gegenwart wirksam ist. Beide 
Erscheinungen k6nnen aber ineinander iibergreifen, wenn eine geo- 
graphische, dkologische oder biologische Sonderung durch heute noch 
bestehende oder wieder aufgetretene Konkurrenz in Grenzbereichen 
oder Uberlappungsgebieten aufrechterhalten wird. Die Phanomene 
sind aber vor allem auch erkenntnistheoretisch zu trennen: eine durch- 
gefihrte Sonderung ist nachweisbar, eine bestehende Konkurrenz aber 
im allgemeinen nur zu vermuten. Nachweisbar ist nur die mitunter 
sehr augenfillige Sonderung zwischen nichstverwandten Arten. Diese 
1a8t sich, wie gesagt, in vielen Fallen als Folge einer urspriinglichen 
interspezifischen oder intraspezifischen Konkurrenz deuten. Doch 
wirde die Annahme, da8 nach vollzogener und damit feststellbarer 
Sonderung auch heute noch Konkurrenz bestiinde, sowohl dem Zweck 
eines solchen Ausweichmanévers als auch der Vorstellung ihres Vor- 
ganges widersprechen. Gerade die Uberlegung, wie es zu einer Son- 
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derung gekommen sein kénnte, mahnt zur Vorsicht bei der Beant- 
wortung der Frage, ob zwei nachstverwandte, heute gesonderte Arten 
(A und B) je miteinander in Konkurrenz gestanden haben. Es ist in 
manchen Fallen wahrscheinlich, daB urspriinglich eine andere Art (C) 
mit A konkurrierte und zu einer Sonderung Anla& gegeben hat, bei 
deren Verlauf die Art B durch dkologische oder biologische Isolation 
gebildet wurde. A und B haben in diesem Falle niemals in unmittel- 
barer Konkurrenz zueinander gestanden. Eine dkologische und bio- 
logische Sonderung stérkeren Grades wird, wenn nicht immer, so doch 
haufig durch die Wirksamkeit von Isolationsmechanismen mit einer 
Rassen- oder Artbildung einhergegangen sein. Nach ihrer Trennung 
aber werden die Deszendenten aus Mangel an Beriihrungspunkten unter- 
einander sicher weniger stark als mit anderen, auch entfernt verwandten, 
aber biologisch gleichartigen Formen mit ahnlichem dkologischen 
Charakter und gleicher Fortpflanzungszeit in allgemeine Nahrungs- 
und Raumkonkurrenz treten. Diese allgemeine intergenerische Kon- 
kurrenz innerhalb einer Biozénose diirfen und miissen wir annehmen. 
Sie findet ihren Ausdruck in verschiedenen synédkologischen Gesetz- 
maBigkeiten, von denen unten noch die Rede sein wird. Eine bestehende 
Konkurrenz zwischen 2 Arten im natiirlichen Biotop aber kann meines 
Erachtens gar nicht sicher bewiesen werden. Solange 2 Arten in ihrem 
Biotop tiberall in gleichem Abundanzverhaltnis nebeneinander leben, 
besteht kein AnlaB, an eine spezielle Konkurrenz zu denken. Sobald 
sich aber in vermeintlich gleichartigen Biotopen starke Abundanz- 


_schwankungen bemerkbar machen und die relative Haufigkeit dieser 


Arten sich reziprok verhilt, bleibt es letztlich immer fraglich, ob dafiir 
nicht doch abiotische Faktoren verantwortlich zu machen sind. So- 
weit hier in Einzelfaillen die Wirksamkeit bestehender Konkurrenz 
zwischen bestimmten Arten vermutet wird, werden diese Hinweise 
mit duBerstem Vorbehalt gemacht. Der tiberzeugende Beweis, dak 
2 Freilandbiotope véllig gleichartig sind, 14Bt sich nicht fiihren. Und 
im experimentellen Versuch, denen die beiden der Konkurrenz ver- 
dachtigen Arten unterzogen werden, ist die Gefahr, daB ein fiir das 
Gedeihen einer Art entscheidender Faktor bei der Versuchsanordnung 
nicht in Rechnung gestellt worden ist, zu groB, als da das Versuchs- 
ergebnis die Folgerung erlauben wiirde, die beiden Arten miften 
diesen Konkurrenzeffekt auch im natiirlichen Biotop zeigen. Auch 
Gausz, der die Wirksamkeit der Konkurrenz bei Hefen und Protozoen 
in einer Reihe von Arbeiten experimentell untersucht hat, betont (1934a, 
§. 20) ausdriicklich, daB die GesetzmaBigkeiten, die in isolierten Kul- 
turen festgestellt wurden, ihre Richtigkeit nur unter bestimmten Be- 


dingungen behalten und zur Erklarung all der komplizierten Erschei- 


nungen in der Natur nicht ausreichen. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 4 
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Es empfiehlt sich daher, die beiden Phinomene gegeneinander abzu- 
grenzen und diese Abgrenzung auch in der Terminologie zum Ausdruck 
ga bringen. Es wire zweckmifig, nur die Beobachtungen und Ver- 
mutungen einer gegenwartig wirksamen Konkurrenz zwischen Arten 
mit dem Begriff ,,Interspezifische Konkurrenz zu belegen, die Fest- 
stellungen einer historischen Sonderung zwischen Gattungsvertretern 
aber mit einem anderen Ausdruck zu kennzeichnen, wofiir ich ,,Jntra- 
generische Isolation’ vorschlage, einen Begriff, der in ziemlich unver- 
anderter Wortgestalt auch in anderen Sprachen erscheinen kénnte. 

Die vermehrte Beschaftigung mit den Problemen der intrageneri- 
schen Isolation und der interspezifischen Konkurrenz in jiingster Zeit, 
vor allem seitens englischer und amerikanischer Okologen, deutet 
darauf hin, daB die Okologie, die bisher im wesentlichen nur den abioti- 
schen Faktoren Rechnung getragen hat, soweit fortgeschritten ist, daB 
sich auch die biotischen Probleme in den Vordergrund drangen. Die 
Notwendigkeit einer Sonderung niachstverwandter Arten hat schon 
Darwin (1859) erkannt. Die Erkenntnis ihrer GesetzmaBigkeit aber 
erfolgte erst viel spiter. Sie wird GausE auf Grund seiner schon ge- 
nannten experimentellen Untersuchungen zugeschrieben (,,GAUSE’s 
Principle“: Crompre 1947 und Opum 1953). PrarsE (1939, S. 215) 
verweist auf das Gesetz von CaBRERA (1932) und Intres (1952) spricht 
vom Monarpschen Prinzip (1920). Doch stellte schon SrrERE (1894, 
8. 239) als Ergebnis seiner Untersuchungen tiber die Verbreitung der 
Vogel auf den Philippinen das ,,Law of distribution auf, nach dem ,,no 
two species near enough alike structurally to be adapted to the same 
conditions will occupy the same area‘. Und CHanpuER (1914, S. 154) 
bemerkte im Rahmen seiner Studien tiber das Verhaltnis von Gattungs- 
und Artenzahl bei der Verbreitung vor allem von Wirbeltieren, daB 
,nearly related species do not, as a rule, live comfortably together in 
the same environment. 

Da die intragenerische Isolation also schon friither von verschiedenen 
Autoren bemerkt und offenbar ohne Kenntnis voneinander als Gésetz- 
mafigkeit mehr oder minder klar formuliert wurde, empfiehlt es sich 
wohl, diese GesetzmiBigkeit nicht mit einem bestimmten Autoren- 
namen in Verbindung zu bringen, sondern nach ihrer allgemeinen Er- 
scheinungsform als intragenerische Isolation zu bezeichnen. 

Wahrend Monarp (1920) der Meinung war, daf diese GesetzmiBig- 
keit vor ihm noch nicht erkannt worden sei, erhebt CABRERA (1932) 
keinen Anspruch auf eine Erstformulierung. Er weist vielmehr darauf 
hin, daf schon andere Autoren die Aufmerksamkeit auf dieses Pha- 
nomen gelenkt hitten; bis heute aber scheine niemand die tatsichliche 
Bedeutung dieses Phinomens zugegeben zu haben, da nicht auf das 
direkte Verhaltnis zwischen Verwandtschaftsgrad der Arten und ihre 
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dkologische Unvertraglichkeit hingewiesen worden sei. Diese Unter- 
lassung holt CaBRERA nach, indem er an Hand zahlreicher Beispiele 
fiir die dkologische Sonderung nahverwandter Arten unter Saugetieren, 
Vogeln und Schnecken aufzeigt, daB die Verbreitung der Tiere einem 
Gesetz unterworfen sei, das er ,,Ley de incompatibilitad ecoldgica‘ 
nennt und mit folgenden Worten formuliert (S. 252): ,,Las formas 
animales afines son ecolégicamente incompatibles, siendo su incom- 
patibilitad tanto mayor, cuanto mas estrecha es su afinidad‘‘ (Die ver- 
wandten tierischen Formen sind 6kologisch unvertriaglich und diese 
Unvertraglichkeit ist um so gréBer, je naher sie verwandt sind). Ca- 
BRERA halt die Kenntnis dieses Gesetzes deshalb fiir so wichtig, weil es 
in enger Beziehung zu dem weitreichenden Problem der Artbildung 
stehe und die dkologische Sonderung nahverwandter Arten sich aus der 
» Speziation durch Adaptation“ erklare. 

_ Die GesetzmaBigkeit der intragenerischen Isolation wurde aber 
bisher nur bei wenigen Tiergruppen und an kleinen systematischen 
Einheiten oder in kleineren, einheitlichen Lebensraiumen studiert. All- 
gemein wurde sie aus der statistischen Feststellung abgeleitet, daB die 
einzelnen Gattungen in bestimmten Biotopen in der Regel mit nur 


einer Art vertreten sind. Aus dieser Berechnung hat Monarp (1920) 


bei seiner Untersuchung der Tiefenfauna des Lac du Neuchatel das 


Principe de tendance a l’unité spécifique“‘ abgeleitet, nach dem ,,dans 


un milieu uniforme, restreint dans le temps et l’espace, ne tend a sub- 
sister qu’ une espéce par genre“ (S. 222). Dieser Formulierung, bei der 
er Betonung auf das Wort ,,tendance“ legt, lief’ Monarp noch folgende 
Zusitze folgen: 1. ,,Si la tendance 4 l’unité spécifique n’est pas réalisée 
complétement, elle se marque toutefois par la fréquence et l’abondance 
d’une espéce aux dépens de ses congénéres.“ 2. ,,Les variations saison- 
niéres d’une faune s’établissent de fagon a ce que les espéces d’un méme 
genre se succédent dans le temps et caractérisent chacune une saison 
différente.“ 

Als weitere wichtige Feststellung finden wir bei Monarp (S. 225): 
,,Toutes les fois que deux espéces voisines sont en présence, ]’une d’elles, 
ordinairement la plus cosmopolite et la plus eurytherme, tend @ éliminer 
la seconde.“ 

Nachdem das Monarpsche Prinzip als Grundgesetz von THIENE- 
MANN (1920) zu Unrecht abgelehnt und nur als ,,interessante Folge- 
rung aus THIENEMANNs biozénotischem Grundgesetz angesehen wor- 
den war, geriet es in Vergessenheit und wurde in neueren Arbeiten 
vollig ignoriert. Erst Inn1ms (1952) machte wieder darauf aufmerksam. 
Unabhangig von Monarp priifte spaiter vor allem Exton (1946) das 
Verhaltnis zwischen Gattungs- und Artenzahl bei 55 Tier- (und 


27 Pflanzen-) Gemeinschaften in verschiedenen Breitengraden, im 
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Wasser und auf dem Lande. Der Prozentsatz der Gattungen, die im 
Biotop mit nur einer Art vertreten sind, betragt fir tierische Gemein- 
schaften im Mittel 86%. Diesen ,,rather constant and high percentage“ 
erklart ELTon mit ,,existing or historical effects of competition between 
species of the same genus, resulting in a strong tendency for the species 
of any genus to be distributed as ecotypes in different habitats, or if 
not, to be unable to coexist permanently on the same area of the same 
habitat’. Unter den speziellen Untersuchungen tiber diese intra- 
generische Isolation verdienen vor allem die Arbeiten von Lack (1940, 
1944, 1945, 1946) an Végeln hervorgehoben zu werden. Dieser Autor 
fand beispielsweise bei der Untersuchung der 6kologischen Beziehungen 
zwischen Gattungsvertretern britischer Sperlingsvégel (1944), daf 


nichstverwandte Arten in 3 Fallen geographisch gesondert sind, in . 


18 Fallen dkologisch, in 3 Fallen verschiedene Futterzonen im Habitat 
haben, in 1 Falle verschiedene Futterart und in ‘einzelnen weiteren 
Fallen verschiedene Art des Nahrungserwerbes oder verschiedenen 
Winteraufenthalt. 1945 berichtete Lack tiber 2 Vertreter der Vogel- 
gattung Phalacrocorax (Kormorane), die im gleichen Gewiisser fischen 
und auf den gleichen Klippen nisten. Sie sind aber durch verschiedene 
Nistplitze und verschiedenartige Nahrung wenigstens biologisch ge- 
sondert. Entsprechende Beobachtungen machte Lack (1946) auch an 
deutschen Falken und Eulen. Zu analogen Ergebnissen war friiher 
schon Formosov gekommen. Er beobachtete eine groBe, gemein- 
schaftliche Kolonie von 4 Seeschwalbenarten auf der Insel Jorilgatsch 
am Schwarzen Meer, deren Nester nahe beieinanderstehen, die gemein- 
sam Rauber verjagen, die aber beim Nahrungserwerb artlich verschie- 
dene Futterzonen aufsuchen und verschiedenartige Nahrung zu sich 
nehmen (aus dem unveréffentlichten Manuskript ref. von GausE 1934, 
S. 19). Innis (1952) gibt eine weitere Bestitigung der intragenerischen 
Isolation, indem er feststellte, daB sich in dem von ihm untersuchten 
Mittelgebirgsbach von jeder Tiergattung gewéhnlich nur eine Art findet. 
Wenn weitere Arten auftreten, so sind sie (abgesehen von Trrlufern) 
dkologisch oder biologisch gesondert. 


Ks ist nicht beabsichtigt, hier einen liickenlosen Uberblick iiber die 
einschligige Literatur zu geben und auch nicht notwendig, da CRoMBIE 
(1947) diesem Problem der ,,Interspecific competition“ eine spezielle 
Abhandlung gewidmet hat und in ihr weitere Beispiele einer Sonderung 
verwandter Arten bringt. Allerdings scheint hier nur die englisch- 


sprachige Literatur beriicksichtigt zu sein. CRoMBIE schlieBt seine Aus- 
fihrungen (S. 67): 


"There is need for extensive ecological studies, such as that carried by Lack 
on birds, of the ecology and distribution of whole groups of related species. In- 
vestigations of this sort would provide a more accurate knowledge of the nature 
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_ of the differences between related organisms, and of the ecological factors involved 


in the origin of species.” 


Bei vorliegender Untersuchung kann diese intragenerische Isolation 
meines Wissens erstmals bei einer gréBeren und artenreichen Tier- 
gruppe nachgewiesen und ihre GesetzmaBigkeit durchgehend auf- 
gezeigt werden. Soweit diese GesetzmaBigkeit tiberhaupt Beachtung 
gefunden hat und auf Grund gewissenhafter dkologischer Unter- 
suchungen gepriift worden ist, hat sie sich bestiitigt. Mayr aber scheint 
sie bis zu einem gewissen Grade in Zweifel zu ziehen, wie aus einer Be- 
merkung (1949, 8. 251) hervorgeht: 

*It is obvious from this discussion, as we might add parenthetically, that 
no such rule exists as ‘No two species of the same genus occur in the same locality’. 
This rule is supported by certain unscrupulous pseudotaxonomists, who use it 
as a thinly vailed excuse for the most reckless generic splitting. Rather the opposite 
is true; we find that the majority of the species of a genus have partly overlapping 
ranges.” 

Das 2. Phainomen, eine bestehende interspezifische Konkurrenz, ist 
bei einer Reihe niher und entfernter verwandter Arten verschiedener 
Tiergruppen beobachtet worden. Auch dariiber bringt CRomBre (1947) 
eine Ubersicht. Weitere Beispiele und Literaturhinweise finden sich 
bei Prarse (1939, 8.218). Experimentell wurde dieses Problem an 
Hefen und Protozoen (GAvsE 1934a—c, 1935, 1937) und vor allem an 
pflanzenfressenden Insekten untersucht (CROMBIE in mehreren 1947 
zitierten und referierten Arbeiten, ParK 1948, BrrcH und Mitarbeiter 
1951, u.a.). 


Die Méglichkeit einer Artbildung durch jahreszeitliche Isolation wird 
schon lange in Rechnung gestellt. Man kennt aber bis heute nur sehr 
wenige Beispiele einer jahreszeitlichen Isolation’. CubNoT (1933) stellte 
eine solche bei 2 Formen von Sepia officinalis fest. DoBzHansKy (1939, 
S. 167) bringt hierfiir einige Daten an kalifornischen Schmetterlingen. 
ALLEE und Mitarbeiter (1949, S.617) geben weitere Beispiele von 
Bienen, Spannern, Heuschrecken, Termiten und Fischen. Lack (1945, 
S. 14) fiihrt ein Beispiel einer ,,isolation by breeding season“ aus der 
Vogelwelt der Kergueleninsel an (Sterna virgata briitet dort im Oktober 
und November, wihrend im Januar und Februar die gleichen Brut- 
gebiete von Sterna vittata beniitzt werden). Weitere Beispiele einer 
,seasoned isolation’’ bei Végeln, Amphibien und Mikrolepidopteren 
gibt bzw. referiert Mayr (1949, S. 198 und 251). Inuims (1952, 8. 485) 
beobachtete jahreszeitliche Sonderung an zwei nahe verwandten Pleco- 
pterenarten, die beide im Oberlauf der Molle leben (Leuctra prima hat 
yon Januar bis April, Leuctra nigra von April bis Juli Flugzeit) und 


1 Herrn Prof. Dr. W. T1scuuER, Kiel, verdanke ich einige wertvolle Literatur- 
hinweise. 
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stellte (8. 595) die Méglichkeit einer Artbildung durch ,,phanologische 
Tsolation“’ in Rechnung. 

In dieser Arbeit kann gezeigt werden, daf die jahreszeitliche Isola- 
tion bei Spinnen eine gro8e Rolle spielt. Die Vermutung, daf sie auch 
bei anderen Tiergruppen ausgepragt ist, aber bisher keine Beachtung 
gefunden hat, wird 8.152 noch ausgesprochen werden. 


Untersuchungsgebiet, Methodik, Nomenklatur. 


Vorliegende Ergebnisse lieBen sich aus meinen Untersuchungen tiber Autékologie 
und Reifezeit der Spinnen (1952 und 1954) ableiten. Sie sind textlich so gefaBt, 
daB sie im allgemeinen auch ohne Kenntnis dieser Arbeiten verstanden werden 
kénnen. In einigen speziellen Feststellungen aber mu8 zur Raumersparnis auf die 
vorangegangenen Arbeiten verwiesen werden. 

Die iiber mehrere Jahre laufenden Untersuchungen wurden im Raum von 
Erlangen (Bayern) durchgefiihrt und waren neben der Milde des értlichen Klimas 
durch die Variabilitat des Untersuchungsgebietes begiinstigt. Die schon auf kleinem 
Raume wechselnden Verhaltnisse des Untergrundes, der Bodenart, des Feuchtig- 
keitsgrades und der Bestockungsart erleichterten die Analyse der bei der Biotop- 
bindung der Spinnen wirksamen abiotischen Faktoren. 

Bei einem Fang von rund 35000 Individuen wurden 365 Arten festgestellt. 
Die bisher noch nicht mitgeteilten Arten aus diesem Gebiet sind Bathyphantes 
approximatus (CAMBRIDGE) und Lophomma punciatum (BLACKWALL), beide aus 
Erlenbriichen?. } 

Die Fangmethode, auf die diese Untersuchung sich im wesentlichen stiitzt, 
ist der Fang mit Athylenglykolfallen nach BaRBer und StammeEr, der bei Zonen- 
fangen in groBem Umfange eingesetzt wurde. Die Technik der Fallenstellung und 
die Bedeutung der Athylenglykolfallen fiir tierdkologische und -phanologische 
Untersuchungen“ wurde von StaMMER (1948) beschrieben. Verfasser hat auBerdem 
auf die besonderen Vorteile dieser Methode fiir die genaue Feststellung der Fort- 
pflanzungszeit bei Spinnen hingewiesen (1954). Die Feststellung, daB neueste 
ékologische Untersuchungen an Spinnen und anderen Bodentieren aus Unkenntnis 
oder Skepsis ohne diese bewahrte Methode durchgefiihrt werden, hat mich veranlaBt, 
auf ihre Wichtigkeit nochmals hinzuweisen und ein planmaBiges Vorgehen zur 
Erzielung vergleichbarer Ergebnisse zu empfehlen (im Manuskript). 

Die systematische Benennung nach REIMOSER (1919), der ich in friiheren Arbeiten 
mit der dort gegebenen Begriindung gefolgt bin, wird zur Vermeidung von 
Synonymisierung auch hier beibehalten. Die altere Systematik gewinnt hier. den 
besonderen Vorteil, daB in ihr noch eine gréBere Zahl von Arten zu einer Gattung 
zusammengefaBt wird und dadurch die GesetzmaBigkeit einer intragenerischen 
Isolation tiberzeugender zutage tritt. Zur Vereinfachung des Textes sind bei 
den hier behandelten Arten auch die Autorennamen weggelassen. Eine Ver- 
wechslung ist bei diesen bekannten Arten kaum méglich. Etwaige Zweifel wiirde 


das alphabetische Verzeichnis meiner in der gleichen Zeitschrift erschienenen 
Arbeit (1954) beseitigen. 


Vorbemerkungen und spezielle Begriffe. 


Ks erscheint angebracht, folgende Bemerkungen vorauszuschicken: 
1. Die Glaubwiirdigkeit und Beweiskraft der hier mitgeteilten Er- 
gebnisse diirften durch den Hinweis erhéht werden, daf die festgestellte 


* Den Fang dieser Arten verdanke ich den Herren Prof. Dr. H. J. SraAMMER 
und Dr. D. Marruus, Erlangen. 


‘ 
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intragenerische Isolation vom Verfasser erst aufgedeckt und in solcher 
GesetzmaBigkeit erfaBt wurde, nachdem der ékologische Charakter und 
die Fortpflanzungszeit der einzelnen Arten bereits festgelegt waren. 
Davon zeugt beispielsweise der bedeutungsvolle Fall einer jahreszeit- 
lichen Sonderung der beiden Ooelotes-Arten: bei knappen Bemerkungen 
tiber die zu vermutende Wirksamkeit biotischer Faktoren gab Verfasser 
1952, S. 128, seiner Verwunderung dariiber Ausdruck, daB die wegen 
gleichartiger Standortanspriiche zu erwartende Konkurrenz der beiden 
Coelotes-Arten nicht festzustellen sei. Damals war mir noch nicht auf- 
gefallen, daB diese Arten ja zeitlich scharf gesondert sind. Standort- 
anspriiche und Fortpflanzungszeit der einzelnen Arten wurden also 
nicht zur Schaffung oder Verdeutlichung interspezifischer Beziehungen 
aufeinander ,,abgestimmt‘‘ oder konnten ganz unbewuBt eine Ver- 
zerrung in dieser Richtung erfahren, sondern wurden nacheinander als 
Tatsachen festgelegt, aus denen sich erst spiter die hier mitgeteilten 
Befunde abgezeichnet haben. Dieser Sachverhalt gibt dem Verfasser 
das Bewu8tsein von der Objektivitat der festgestellten Beziehungen. 
Die tiberraschende und in solchem Umfange nicht erwartete Gesetz- 
maBigkeit einer raéumlichen oder zeitlichen Sonderung nichstverwandter 


_ Arten aber spricht auch fiir die Richtigkeit der autdkologischen Dia- 


gnosen und der Feststellung der Fortpflanzungszeit. 

2. Beziiglich der Fortpflanzungszeit der Arten sei betont, daB ihre 
Abgrenzung jeweils zeitliche Mittelwerte darstellt, die, wie an anderer 
Stelle (1954, S. 644) erklart ist, zur Ausschaltung klimatischer und 
standGrtlicher Einfliisse durch Addition der Fange einer Art in allen 
Fangjahren und an allen Standorten gewonnen wurden. Auferdem 
sind die Fange nur monatsweise gerechnet. Trotz der dadurch erzielten 
breiteren Zeitwerte ist die zeitliche Sonderung wenigstens in der Lage 
der Héhepunkte der Aktivititsperiode deutlich ausgepragt. Sie wiirde 
vermutlich bei den Fangen eines Jahres und halbmonatlicher Rechnung 
noch scharfer zutage treten, doch wird dabei ihre Beurteilung durch die 
wesentlich geringeren Fangziffern sehr erschwert. Die Richtigkeit 
meiner Bestimmung der Fortpflanzungszeit hat inzwischen in einigen 
wichtigen Fallen winterreifer Spinnen (Centromerus silvaticus und in- 
cilius, Centromerita bicolor) durch Durrey und MinuipGE (1954) Be- 
stitigung gefunden. 


Begriffe. 

Zur knappen Kennzeichnung von Arten, die gleichen dkologischen Verbrei- 
tungsschwerpunkt oder gleiche Fortpflanzungszeit haben und daher raumlich 
oder zeitlich nicht gesondert leben, werden hier die Begriffe ,,isotop‘ bzw. ,,vsochron“ 
und als Gegensatz ,,heterotop“ baw. ,,heterochron™ gebraucht. Der Begriff ,,Stellen- 
aquivalenz‘‘ von T1scHLER (1951, S. 138) 148t sich dafiir leider nicht verwenden, 
da er entsprechend der ,,niche“ ELToNns »die gleiche Stellung und Rolle einer 
Art im Biotop“ bezeichnet und, wie T1scuLer betont, nicht nur raumlich 
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aufzufassen ist. ,,Isotop‘ ist aber einfach raumlich im Sinne von standortsgleich 
aufzufassen. » 

Die Definition des von mir (1954, S. 676) im AnschluB an Danis Begriffe — 
stenochron und eurychron (1921) gepragten Ausdruckes diplochron fiir Arten mit 
2 Fortpflanzungszeiten im Jahr méchte ich zur Vermeidung von MiBverstand- 
nissen verbessern: ,,Als diplochron werden Arten bezeichnet, deren adulte Tiere 
zumindest im mannlichen Geschlecht 2 zeitlich getrennte Aktivitatsperioden 
im Jahr zeigen, von denen wenigstens eine nachweislich eine Fortpflanzungs- 
periode ist.‘ In allen bei Spinnen beobachteten Fallen ist der Diplochronismus 
in Haupt- und Nebenperiode der Aktivitat differenziert. Erstere ist sicher die 
Fortpflanzungsperiode. Inwieweit in letzterer regelmaBige Kopulationen statt- 
finden, ist bei den verschiedenen Arten noch ungewiB. Die Ursache der Neben- 
aktivitatsperiode wird unten noch erklart werden. Um irrefiihrende Vorstellungen 
auszuschlieBen, werden in vorliegender Arbeit die friiheren Bezeichnungen Haupt- 
und Nebenkopulationszeit oder -reifezeit durch die allgemeinen Ausdriicke Primdr- 
und Sekunddrperiode ersetzt. 

Inzwischen wurde ich gewahr, daB Gis~mn schon friiher (1944) den Begriff 
;, bitemporal‘‘ geprigt hat und darunter soleche Formen- versteht, ,,die normal 
nur wahrend zweier intermittierender Perioden des Jahres an die Erdoberflache 
kommen. Es ist also damit nichts dariiber ausgesagt, ob sie in der Zwischenzeit 
als Eier, im Ruhestadium oder in der Erde wiihlend vorkommen, auch nicht, 
ob es dieselben Exemplare sind, die im Herbst oder Friihling auftreten“ (S. 680). 
Im Gegensatz zu der allgemeinen Feststellung eines ,,bitemporalen“’ Erscheinens 
nach GisLin wird hier mit ,,diplochron“ eine spezielle Aussage tiber eine periodi- 
sche Aktivitaét, die mit der Fortpflanzung in Zusammenhang steht, gemacht. 


IL. Méglichkeiten und Durehfiihrung einer raumlichen und zeitlichen 
Sonderung. 


1. Die riumliche Sonderung. 
Eine réumliche Sonderung kann bei Spinnen in der Horizontalen und 
in der Vertikalen durchgefiihrt werden. Erstere Richtung zeigt sich in 


der typischen raéumlichen Distanzierung, letztere in der Besetzung ver- 
schiedener Strata. 


a) Die horizontale réumliche Sonderung. 


Unter dieser verstehen wir im allgemeinen eine groBriumige Sonde- 
rung mit Beschrankung der Arten auf bestimmte geographische Gebiete _ 
(Nordeuropa — Siideuropa;Norddeutsche Tiefebene — Mitteldeutsches 
Bergland). Da wir aber hier nur den engen Bereich eines Untersuchungs- 
gebietes von rund 20 km? ins Auge fassen wollen, soll davon nicht weiter 
die Rede sein. Innerhalb des Untersuchungsgebietes driickt sich diese 
Sonderung schon auf kleinstem Raum in der Wahl verschiedener Bio- 
tope aus (Wald — Wiese; Bestandsinneres — Bestandsrand), die wir 
mit differenten Standortanspriichen der Arten erkliren. Diese Art der 
Sonderung wird nach OrtmaANN als dkologische Sonderung bezeichnet. 


Auch sie ist als riumliche Sonderung, wenn auch auf kleinstem Raume, 
aufzufassen. 


Ves ee a 
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Die dkologische Sonderung zwischen 2 Arten kann in folgenden 
Hauptstufen zutage treten: (Ausgangspunkt: Die Verbreitungsschwer- 
punkte und Verbreitungskreise decken sich. Keine Sonderung. Dieser 
Modus ist bei den besser untersuchten Spinnen praktisch nicht zu be- 
obachten.) 

Sonderstufe I. Die Okologischen Verbreitungsschwerpunkte der 
beiden Arten decken sich, doch breitet sich die eine Art weiter aus als 
die andere und erscheint dadurch euryvalent gegeniiber der anderen, 
stenovalenten Art (Abb. 1a). 

Beispiele: Bathyphantes concolor — nigrinus; Hrigone atra — dentipalpis; 


_ Aranea raji — diadema. ners 2 


Sonderungsstufe II. Die Verbrei- ae 
tungsschwerpunkte liegen getrennt,die a : (oe) 
Verbreitungskreise tiberschneiden sich - s 
mehr oder minder (Abb. 1b). ne See 

Beispiele: T'rochosa ruricola — spinipal- 
pis; Lycosa pullata —tarsalis; Oxyptila trux Ce Eichaeeaeron 
— brevipes; Lepthyphantes cristatus — man- i 
suetus; Walckenaera acuminata — obtusa. 


Sonderungsstufe III. Die Verbrei- 
tungsschwerpunkte liegen getrennt, die 
Verbreitungskreise beriihren sich in 
Randgebieten nur tangential (Abb. 1c). 


Beispiele: Aranea foliata — dumetorum: 
Tetragnatha extensa — solandri; Trochosa ; 
terricola — spinipalpis; Pirata latitans — ‘ TEESE tee fy 
hygrophilus; Clubiona phragmitis — lutescens; bi has 

y Abb.1a—ec. Die 3 Hauptstufen einer 


J j igrum — tibiale. 
Piaymbiem ney a i. réumlichen Sonderung zwischen 
Diese Sonderungsgrade kénnte man 2 Arten, 


unter Umstanden als Hauptstufen der 

Adaptation an verschiedenartige Standortverhaltnisse und damit des 
Vorganges einer dkologischen oder geographischen Sonderung! auf- 
fassen. Es wire aber sicher verfehlt, wollte man in ihnen die regel- 
mipigen Entwicklungsstufen eines solchen Vorganges erblicken. Der 
Grad einer dkologischen und (auf die Standortverhaltnisse projiziert) 
raumlichen Sonderung wird neben Art und Grof&e der Mutationsschritte 
in Verbindung mit dem Selektionswert sehr wesentlich von der dko- 
logischen Plastizitiét der Ausgangsform abhingen, von der sich die 
neu entstehenden dkologischen Charaktere ableiten. Reagiert bei- 
spielsweise die Stammart euryhygr und ist tiber trockene und feuchte 
Gebiete gleichmaBig verbreitet, so ist es denkbar, daB ihre Population 


1 Mayr (1949, S. 193) halt es fiir irrefiihrend, einen strengen Unterschied 


(2): 


_gwischen dkologischen und geographischen Rassen zu machen, da die Standort- 
-verhaltnisse zweier Lokalitaten nie genau die gleichen sind und lokale dkologische 


Faktoren an der Bildung aller geographischen Rassen beteiligt sind. 
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allmahlich in xerophile und hygrophile Rassen zerfallt. Auf diese Még- 
lichkeit hat schon Dan (1906) am Beispiel der Spinnen hingewiesen. 
Diesen Modus veranschaulicht Mayr (1949, 8. 160, Fig. 16) und nach 
Simpson (1951, S. 279) ist dieser Vorgang eines der beiden Muster einer 
Speziation: eine weitverbreitete Population wird innerhalb ihrer adap- 
tiven Zone in spezialisiertere, subzonal adaptierte Gruppen differen- 
ziert. In diesem Falle wiirde die dkologisch-riumliche Sonderung ohne 
nennenswerte Ubergangsstufen gleich zu einer vollstandigen entwickelt 
werden. Es wirden Arten mit stark differentem bis gegensitzlichem 
dkologischen Charakter (beispielsweise hygrobionte — xerobionte Arten; 
Wald- und Freilandformen) gebildet werden, deren Verbreitungsgebiete 
sich nur noch in Grenzbereichen tangential beriihren, wie dies Stufe III 
zeigt. Eine Mutation kann aber nicht nur eine Anderung der Standort- 
anspriiche, sondern auch der ékologischen Valenz zur Folge haben oder 
zunichst nur diese. Mit einer solechen Anderung der Reaktionsbreite 
lieBe sich Sonderungsstufe I erklaren. Diese geht vielleicht in vielen 
Fallen einer dkologischen Adaptation voraus. Auch Stufe IT kann als 
zunichst vollstindige Sonderung aufgefaBt werden, doch erméglichte 
in diesem Falle die sekundiar erworbene grdfere Reaktionsbreite der 
beiden Arten eine weitere Ausbreitung, die zur Uberlappung ihrer Ver- 
breitungsgebiete fiihrte. 

Auf die Moglichkeiten und Vorstellungen des Vorganges einer geo- 
graphischen bzw. dkologischen Sonderung soll hier nicht weiter ein- 
gegangen werden, da diese in der Literatur im Zusammenhang mit dem 
Artbildungsproblem hinreichend besprochen sind, wenngleich tiber die 
Bedeutung der dkologischen Isolation noch keine Einigung erzielt wurde 
und nach Mayr (1949, 8. 190) die Frage, ob und in welchem Umfange 
die ,,sympatric speciation‘‘ im Tierreich vorkommt, eines der umstritten- 
sten Probleme auf dem Gebiet der Artbildung ist. Bei diesen vielfach 
sehr abstrakten Darstellungen ist aber eine Erklirung dafiir zu ver- 
missen, wie man sich die Bewegung der in einer Population auftreten- 
den Mutanten in den ihnen adiquaten Biotop vorzustellen hat oder 
welche Kriafte ,,die Entfaltung und Ausbreitung einer Population tiber 
aneinanderschlieBende Subzonen einer Zone“ (das zweite Speziations- 
muster Stmpsons) bewirken. Renscu (1933, S. 43) driickt die ,,zur Zeit 
vorherrschende Meinung der Genetiker iiber die Bildung geographischer 
Rassen‘ folgendermafen aus: ,,Die Ausbreitung in ein Gebiet mit ver- 
anderten Umweltfaktoren .... fiihrt zur Selektion bestimmter Mu- 
tanten oder Genkombinationen (natiirlich nicht in jedem Falle), Dem- 
entsprechend ist eine Einwanderung in ein neues Gebiet im allgemeinen 
auch davon abhiingig, daB bereits Mutanten vorhanden sind, die sich 
den neuen Milieufaktoren gegeniiber als giinstig erweisen (CuéNOT: 
Praéadaptation). Die geographische Isolation ... fiihrt dann ferner zu 
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einer Haufung kleiner Mutanten (,Schrittmutanten‘)...‘ Eine Ver- 
stérkung der rassenscheidenden Merkmale ist nach Renscu dann noch 
durch Homogamie oder ein gerichtetes Mutieren moglich. Dieser An- 


_ sicht, in der die Vorstellung einer Einwanderung der Mutanten in ein 


Gebiet mit veranderten Umweltfaktoren klar zum Ausdruck gebracht 
wird (was andere Autoren offenlassen), ist folgende Uberlegung ent- 
gegenzuhalten: Solange sich die Mutanten noch in dem urspriinglichen 
(angenommen optimalen) Biotop befinden, wiirde sich dieser nach muta- 
tiver Anderung ihrer Standortanspriiche unter Umstanden sogar in ein 
Pessimum verwandeln, dem sie schnell zum Opfer fallen wiirden. Ab- 
gesehen davon miiBte sich hier ihr neuer Charakter durch Panmixie 
mit den hier gehéiuften Normalindividuen alsbald verwischen. Stand- 
ortverhaltnisse und verainderte Standortanspriiche miisser als gliicklich 
zusammentreffen, wenn neue, lebensfihige physiologische Einheiten 
gebildet werden sollen. Es ist daher meines Erachtens notwendig, daB 
diejenigen Individuen, die eine Mutation erfahren, sich schon vorher in 
einem Lebensraum befinden, der sich von ihrem Ausgangsbiotop unter- 
scheidet, in dem sie gerade noch existieren kénnen und der nach Ande- 
rung ihres d6kologischen Charakters fiir sie zu einem Optimum wird. 
Ein Besetzen solcher, einem Pessimum geniherter oder entsprechender 
Randzonen des Verbreitungsareals aber ist in der Regel nur denkbar 
durch anhaltende Abdringung eines Teiles der Ausgangspopulation in- 
folge intraspezifischer oder interspezifischer (oder kombinierter) Kon- 
kurrenz!. Dadurch, daB bestimmte Mutanten nur in diesem Grenz- 


- bereich einen selektiven Vorteil genieBen und sich hier (im Gegensatz 


zum Verbreitungszentrum) halten konnen, kommt es im Laufe der Zeit 
zu einer Anreicherung voll adaptierter Formen. Indem diese Mutanten 
dann in der Randzone untereinander weit haufiger zur Fortpflanzung 
kommen als mit den Individuen der Ausgangspopulation, kann sich 
auch ohne Hilfe trennender Schranken und vollstandiger Isolation im 
Sinne einer ,,relativen geographischen Isolation‘’ (RENscH 1954) eine 
neue Rasse herausbilden. Ihre Bildung wird weiter dadurch begiinstigt, 
da8 die Produktion dieser optimal adaptierten Formen weit héher sein 
kann als der in dieser Zone unter ungiinstigen Verhaltnissen lebenden 
Individuen der Stammart und der hier durch unvermeidliche Panmixie 
entstandenen Tiere. Wahrend die Stammart in dieser Randzone die 
physiologischen Grenzen ihrer Ausbreitungsmoglichkeit zunachst er- 

1 Auch Mayr (1949) ist von der Bedeutung der Konkurrenz fiir die Artbildung 
iiberzeugt und auBert sich zu der Frage, welche Faktoren die Differenz zwischen 
entstehenden Arten vergroéBern (S. 271): ,,Competition and predation are generally 


listed as the two most important factors to be considered in this connection. 
A survey of this field indicates, unfortunately, that our knowledge of the actual 


~ influence of these factors on the speciation process is still very slight. In fact, it 


is surprising how badly ecologists have neglected these questions.“ 
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reicht hat, kann die voll adaptierte dkologische Rasse bei wachsender — 


Populationsdichte von ihrem 6kologischen Verbreitungsschwerpunkt 
aus neue Randzonen besiedeln und so ihren 6kologischen Charakter tiber 
einen ,,adaptiven Rost‘‘ (Simpson 1951) weiter verdndern. 

Dieser Erklarungsversuch steht in Widerspruch zur Ansicht Wac- 
NERs (1898), der mit der Annahme von ,,Wanderlust“ und ,, Wander- 
trieb“ der Tiere der Konkurrenz nur untergeordnete Bedeutung ein- 
raumt und der zur Stiitze seiner ,,Separationstheorie vollstandig iso- 
lierender geographischer Schranken bedarf, die die Einzelwanderer oder 
die durch einen ,,Ausscheidungsakt“‘ gelésten Individuengruppen von 
ihrer Ausgangspopulation trennen. Das Dargelegte unterscheidet sich 
auch von der ,,Eliminationstheorie‘ Retnics (1938) darin, daB keine 
,,Biotypenselektion im Verlaufe der Arealerweiterung zu einer Ver- 
armung an Biotypen und damit zu einer Verminderung der Entstehungs- 
méglichkeit von neuen Okotypen“‘ angenommen. wird, die in der Nahe 
der absoluten Arealgrenzen nur noch die Besiedlung eines einzigen 
Standortes zulaBt, und keine ,,durch Einzelwanderungen herbeigefiihrte 
und unabhingig von der Selektion erfolgende Abnahme des Allel- 
bestandes vom ... Ausbreitungszentrum bis zur absoluten Areal- 
grenze“. Mein Erklarungsversuch unterscheidet sich von anklingenden 
Theorien vor allem in den dynamischen Ursachen, dem zonalen Cha- 
rakter und der GroBe der Populationsbewegung, die etwa zwischen 
,,Hinzelwanderung‘‘ und ,,Stammeswanderung® (RErNIG) liegen diirfte. 
Er mi&Bt auBerdem dem Adaptationsgrad der Individuen (Populations- 
teile).an die gegebenen Standorts- und Gebietsverhaltnisse und der da- 
mit verbundenen Produktionsméglichkeit eine besondere Bedeutung bei. 

Kine erfolgreiche Migration von Mutanten aus dem Ausgangsbiotop 
in adiquate Lebensraume ist selbst bei Beriicksichtigung ausbreitungs- 
fordernder Mittel sehr unwahrscheinlich. Werden sie durch die fiir sie 
veranderten dkologischen Verhaltnisse zu einer Wanderung veranlaBt, 
so wird diese planlos sein. Selbst wenn dabei der Wanderweg einzelner 
Individuen zur Erreichung geeigneter Lebensriume ausreichen ‘sollte, 
diirften sich auf diese Weise in Anbetracht der niedrigen Mutationsrate 
so wenige Individuen in den erreichten Optima begegnen, daB der Fort- 
bestand dieser Mutanten nicht gewihrleistet sein kann. 

Diese Erklarung la8t sich fiir das Zustandekommen einer geographi- 
schen und (wenn man den Unterschied machen will) 6kologischen Spezia- 
tion verwenden. Wahrend die Ausbildung geographischer Rassen unter 
Zuhilfenahme isolationsf6rdernder Schranken leicht verstindlich ist, 
erscheint mir die Annahme einer anhaltenden Abdringung von Popula- 
tionsteilen in eine pessimale Randzone durch Konkurrenzdruck geeignet, 
die Schwierigkeiten bei der Erklérung einer schrankenlosen geographischen 
und vor allem ékologischen Rassenbildung zu verringern. Nun vertritt 
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_ Mayr (1949, 8. 187) die Ansicht, da es keine geographische Speziation 
gibt, die nicht gleichzeitig dkologische und genetische Speziation ist. 
Diese Formulierung gestattet nicht ohne weiteres die umgekehrte Fol- 
gerung, daB es keine dkologische Speziation gebe, die nicht gleichzeitig 
geographische sei. In seinem letzten Werk (1953, S. 32) aber spricht 
Mayr diese Umkehrung wortlich aus: ,,... there is no... ecological 
race that is not also a geographical, or at least a microgeographical, 
race.“ Dieser Autor schreibt (1949, 8.248) weiter: ,,Closely related 
sympatric species are often characterized by differences in their habitat 
requirements. One species may live in the forest, the other on open 
fields... We have already come to the conclusion in our discussion on 
sympatric speciation that such ecological differences develop during 
geographic isolation... Where two welldefined subspecies of one 
species occur at the same locality, but in different habitats, it is evident 

- in most cases that these differences first originated in geographically 
isolated populations which formed overlapping ranges by secondary ex- 
pansion.“ Die Entstehung ebenso zahlreicher wie verschiedenartiger 
ékologischer Charaktere 1a8t sich aber meines Erachtens mit geographi- 
scher Isolation allein nicht ausreichend erkliren, sonst kénnte die Ein- 
passung der Arten in die vielgestaltigen Lebensraiume bei gleichzeitiger 
dkologischer Sonderung nahverwandter Formen nicht ‘so vollkommen 
und liickenlos durchgefiihrt sein, wie dies gerade die Spinnen zeigen. 
Wir kennen einerseits geographisch vikariierende Arten mit entsprechen- 
dem 6kologischen Charakter und andererseits Arten mit annaihernd 
gleichem Verbreitungsgebiet, die aber verschiedenartige und durchaus 
erbfeste Standortanspriiche zeigen. Auer einer geographischen diirfte 
also auch eine d6kologische Isolation stattgefunden und bei der Spezia- 
tion eine entscheidende Rolle gespielt haben. Auch THorPE (1945) ist 
nicht der Ansicht Mayrs, da8 geographische Isolation stets einer anderen 
Art von Isolation vorausgehen miisse und sieht geographische, topo- 
graphische und 6kologische Isolation als verschiedene Stufen der raum- 
lichen Isolation an. Und Lack ist der Auffassung, ,,that the birds 
new species have arisen primarily through geographical isolation, and 
that ecological isolation is enforced through competition when two 
species later meet in the same area“ (ref. CRomBIE 1947, S. 64). 

Ist bei vollstindiger dkologischer Sonderung zweier Arten, wie sie 
in Stufe III vorliegt, eine Konkurrenz aufgehoben, so sind in Sonde- 
rungsstufe I hingegen Beriihrungspunkte und Anlaf zu starker Kon- 
kurrenz gegeben. Wir wollen nun an Hand der statistischen Befunde 
iiberlegen, ob bestimmte Erscheinungen auf die tatsichliche Wirksam- 
keit einer solchen schlieBen lassen. Von diesen Arten mit gleichem 
dkologischen Verbreitungsschwerpunkt, aber ungleichem Verbreitungs- 
kreis erscheint die eine stenovalent, die andere euryvalent. In der Regel 
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zeigt die Art mit der weiteren Ausbreitung im Schwerpunkt ihrer Ver- 
breitung eine geringere Individuendichte als die stenotope Art. Beide 
Species erreichen aber an den gleichen Standorten ihre héchste Abun- 
danz. Diese Beobachtung 148t sich nicht einfach arithmetisch damit 
erkliren, da8 die Individuenzahl einer Art bei weiterer Ausbreitung im 
optimalen Ausgangsbiotop absinken miisse. Sie wiirde vermutlich nicht 
absinken, wenn kein Anla8 zu einer weiteren Ausbreitung gegeben ware; 
denn mit einem Ausbreitungstrieb an sich, der die Tiere in ein Pessimum 
dringt, kann nicht gerechnet werden. Als AnlafS dazu kann aber in 
solchem Falle nur interspezifische, nicht allein intraspezifische Kon- 
kurrenz in Frage kommen, da ein Vergleich der Abundanzwerte beider 
Arten im Vorzugsbiotop zeigt, daB die Méglichkeit einer lokal dichteren 
Besiedlung von der ewryvalent erscheinenden Art gar nicht ausgeniitzt wird. 
Und gerade diese Folgerung, daB also die Art mit der weiteren Aus- 
breitung an einer dichteren Besiedlung ihres Verbreitungsschwerpunktes 
gehindert wird, scheint mir geniigend darauf hinzudeuten, dais hier wirk- 
lich eine Abdraingung dieser Art durch interspezifische Konkurrenz 
vorliegt. 


Im Blickwinkel des Konkurrenzproblems gesehen, miissen wir uns 
die fiir die 6kologische Forschung auf statistischer Grundlage allgemein 
so wichtige Frage vorlegen, ob die festgestellte weitere Ausbreitung der 
einen Art als wirkliche Euryvalenz (im Sinne eines Reaktionsunter- 
schiedes zur anderen Art) zu werten ist oder ob diese Euryvalenz nur 
durch eine Abdraingung seitens der vielleicht biologisch stirkeren 
Schwesterart vorgetiuscht wird. Moglicherweise ware auch die steno- 
valent erscheinende Art zu weiterer Ausbreitung befahigt, wenn sie 
durch eine starkere Art dazu gezwungen wiirde. Hier erhebt sich eine 
weitere, sehr schwierige Frage: inwieweit kénnen gattungsgleiche Arten 
bei Spinnen biologisch starker oder schwicher sein? Ein Stirkeunter- 
schied. kann einmal durch den meBbaren GréBenunterschied gegeben 
sein. Die stenovalente Hrigone atra beispielsweise ist mit 2—2,5 mm 
Gesamtlinge im Durchschnitt etwas groBer als die euryvalente, ab- 
gedringte Hrigone dentipalpis mit 1,8—2,5mm. Die stenovalenten 
Formen Zelotes latreillei (Weibchen 7—8 mm) und Agroeca brunnea 
(7—8 mm) sind deutlich gréBer als ihre euryvalenten Schwesterarten 
Zelotes petrensis (6—6,5 mm) und Agroeca proxima (5,5—7,5 mm; alle 
Mae nach Locket und Mirziper 1951—1953). Bathyphantes concolor 
und nigrinus hingegen sind mit ihren 2,5—2,75 mm Kérperlinge gleich 
groB. Solchen Arten diirfen wir also im groBen und ganzen die gleiche 
GroBe, die gleiche Beweglichkeit, die gleichen Waffen zugestehen. Die 
Gesamtheit ihrer Populationen ins Auge gefaBt, diirften ihre kérper- 
lichen Kriafte die gleichen sein. Soweit wir auch gewisse psychologi - 
sche Charakteristika (Angriffslust usw.) bei beiden Arten mit etwa 
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gleichem Wert in Rechnung stellen wollen, die natiirlich artliche Unter- 
schiede zeigen kénnen, und gleiche Vermehrungsrate annehmen, kann: 
die Uberlegenheit einer Art dann nur durch Aufenfaktoren entstehen, 
insofern namlich, als die eine Art in ihrem gemeinsamen Lebensraum 
ein Optimum findet, die andere aber nicht voll adaptiert ist. Es ver- 
steht sich von selbst, da eine Art nicht in allen Teilen ihres geographi- 
schen Verbreitungsgebietes Standortverhaltnisse findet, die ihrer abso- 
luten physiologischen Reaktionsnorm voll entsprechen. Und daB der 
Grad der Adaptation an das gegebene Milieu eine entscheidende Rolle 
im Konkurrenzkampf spielen dirfte, zeigt sich vielleicht am deutlich- 
sten bei der Ausbreitung von Lepthyphantes pallidus in Hohlen, wovon 
S. 125 noch die Rede sein wird. Eine Art, die unter dem Optimum lebt, 
wird biologisch schwiicher sein und einer Verdringung  geringeren 
Widerstand entgegenzusetzen haben. Setzen wir fiir beide Arten gleiche 
Reaktionsbreite voraus, so ist es im allgemeinen wahrscheinlich, daB die 
schon suboptimal lebende Art sich nicht so leicht in ein Pessimum be- 
geben kann wie die in absolut optimalen Verhaltnissen lebende unter 
das Optimum gehen kénnte. Da einer Ausweichbewegung der sub- 
optimal lebenden Art physiologisch groBe Schwierigkeiten entgegen- 
stehen, dirfte ihre Platzbehauptung besonders hartnackig sein. Wir 
miissen also zusammenfassend folgern, da die Ausbreitung der einen 
Art durch Abdrangung seitens der Schwesterart veranlaBt wurde, daB 
aber nur diejenige der beiden Arten ohne erhebliche Populationsver- 
luste in gewissen Grenzen verdringt werden kann, die physiologisch 
iiber die gréBere Reaktionsbreite verfiigt. Daher dirfen wir dieser Art, 
die eine weitere Ausbreitung zeigt, auch eine echte Euryvalenz zuge- 
stehen. Schwieriger ist die Beurteilung der Frage, ob die stenotop 
bleibende Art auch stenovalent ist oder nur nicht zu weiterer Aus- 
breitung gezwungen wird. Liegen die von ihr besiedelten Biotope eines 
Gebietes weit unter dem Optimum, so bleibt ihrer Reaktionsbreite 
kaum mehr Spielraum, findet sie aber optimale Verhaltnisse, so ist un- 
wahrscheinlich, daB die mit Anwachsen der Populationsdichte in Er- 
scheinung tretende intraspezifische Konkurrenz sich bei euryvalentem 
ékologischen Charakter nicht wenigstens in einem maBigen Ausstrahlen 
aus dem Vorzugsbiotop in angrenzende, andersartige Biotope aus- 
wirken wiirde. Wir diirfen also wohl auch stenotope Verbreitung in den 
meisten Fallen gleichsetzen mit Stenovalenz. Die nach Verbreitung und 
Abundanz statistisch festgestellte Reaktionsbreite kann aber nur eine 
relative, d. h. auf die Verhaltnisse des Untersuchungsgebietes bezogene, 
sein. Sie wird um so breiter erscheinen, je néher der Vorzugsbiotop einer 
Art im Untersuchungsgebiet ihrem absoluten, physiologischen Optimum 
liegt und je gréBere Teile des Gebietes diesen Vorzugsbiotop bieten und 
umgekehrt. Dies zeigt die Ausbreitung mancher Arten sehr deutlich. 
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Zonenfange geben zu erkennen, da Arten, die in den Biotopen ihres 


Verbreitungsschwerpunktes eine auBerordentliche Besiedlungsdichte er- 
reichen, sehr weit in andersartige Lebensraume ausstrahlen. Zahlreiche 
Individuen werden offenbar durch intraspezifische Konkurrenz abge- 
drangt und leben (verglichen mit dem Vorzugsbiotop) in einem Pessi- 
mum. Diese Erscheinung fallt im Untersuchungsgebiet vor allem bei 
folgenden Arten auf: Dictyna arundinacea (vgl. TRETzEL 1952, S. 54; 
diese autdkologische Diagnose bestatigt und zitiert W1rHLE 1953, 
S. 90), Mangora acalypha (TRETZzEL 1952, 8. 62), Meta reticulata typica 


(TRETzEL 1952, S. 61). Unter diesen zeigt die photophil-xerophile Man- _ 


gora acalypha diese Ausstrahlung am deutlichsten. Ihr Vorzugsbiotop 
wurde von mir (1952, S. 62) folgendermaBen beschrieben: 

»,Trotz des nahezu euryéken Erscheinungsbildes dieser Art miissen Heide- 
flachen eindeutig als Vorzugsbiotop angesprochen werden. Da diese Gebiete 
ihren Standortanspriichen offenbar vollkommen entsprechen, worauf die un- 
gewohnliche Bevélkerungsdichte dieser Tiere schlieBen 14Bt, und zudem eine be- 
trachtliche Flache des Untersuchungsgebietes einnehmen, ist auch die Abdrangung 
der Tiere in andersartigen Biotop entsprechend groB und weit. So ist M. acalypha 
in sinkender Abundanz auch auf Wiesen verschiedener Feuchtigkeitsgrade und 
vereinzelt sogar in der Uferzone der Gewasser zu finden.“ 

Umgekehrt zeigt der im Untersuchungsgebiet von Erlangen und bei 
Neumarkt (Oberpfalz) vorkommende Uloborus walckenaerius auch bei 
dichter Besiedlung keine Ausbreitung aus dem engbegrenzten Biotop. 
Dabei ist auf den von ihm bewohnten Heideflaichen meist sehr bald 
eine relativ groBe Bevolkerungsdichte erreicht. 


Uloborus spannt sein ziemlich groBes Radnetz horizontal bevorzugt zwischen 


den Trieben von Calluna aus. Haufig finden sich 2—4 Individuen an einer einzigen 
Calluna-Staude. Eine Mehrbesiedlung ist aus Mangel an Anbringungsméglich- 
keiten des Netzrahmens kaum méglich. Trotz solcher stellenweise sehr dichten 
Besiedlung erfolgt nach meiner mehrjaihrigen und weitraumigen Beobachtung keine 
Ausstrahlung in weniger giinstiges Gebiet, beispielsweise in Randgebiete, wo 
Calluna in lockerem Foéhrenjungwuchs wachst. Uloborus ist eine mediterrane 
Art, die in Deutschland nur in den sehr warmen Heidegebieten um Niirnberg 
und Erlangen (vgl. WreHie 1953, 8.115) und bei Neumarkt (TRerzen 1952, 
8. 51) eine inselartige Verbreitung gefunden hat. (Hinbiirgerungsversuche dieser 
Art in Heidegebieten des sehr warmen Rombergs bei Lohr am Main, die von Dr. 
STADLER durchgefiihrt wurden, scheinen zunachst gegliickt zu sein.) Hier besiedelt 
er lockere Calluna-Horste, die auf freiem Sandboden stehen und sucht offensichtlich 
die Warmewirkung reinen Sandes bei ungehinderter Sonnenbestrahlung. Roh- 
humusschichten, die den Sand decken und die der Warmestrahlung gegeniiber 
isolierend wirken, weicht er aus. In den letzten Jahren konnte ich feststellen, daB 
Uloborus aus Hauptbesiedlungsgebieten um Erlangen véllig verschwunden ist, 
nachdem diese gepfliigt und mit Forstkulturen besetzt oder teilweise in Bau- 
gelande umgewandelt worden waren. Er verschwand, obwohl am Rande dieser 


Gebiete noch Calluna verblieben war, die aber im obigen Sinne seinen hohen 
Anspriichen nicht mehr geniigte. 


Vermutlich liegt das Mikroklima der Besiedlungsgebiete von Ulo- 
borus gerade beziiglich Warme weit unter dem Optimum, woraus sich 
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seine ausgesprochene Stendkie erklirt. Uloborus und Mangora leben aut 
manchen Heideflachen dicht nebeneinander. Ersterer erscheint nach 
Ma8gabe seiner Ausbreitung im Untersuchungsgebiet stenovalent, letz- 
_ tere’ euryvalent. Es wire aber durchaus méglich, daB die absolute 
Reaktionsbreite beider Arten gegeniiber Temperatur ziemlich gleich 
ware, nur liegen die Temperaturpraferenda verschieden hoch. 


b) Die vertikale réumliche Sonderung. 


_ Auf<er der in verschiedenen Graden ausgepragten horizontalen raum- 
lichen Sonderung haben es die Spinnen verstanden, auch alle Méglich- 
keiten einer vertikalen Sonderung zu nutzen: sie besiedeln verschiedene 
Strata und sind tiber Boden, Krautschicht, Gebiisch und Baume bis 
hinauf zur Wipfelregion, auf die sich einzelne Arten sogar spezialisiert 
zu. haben scheinen (z. B. Aranea nordmanni, wie DAHL vermutet) ver- 
teilt. Dabei zeigt die Mehrzahl der Arten gegeniiber den von ihnen 
erwahlten Strata eine ziemlich groBe Treue (Fidelitas). Diese Treue! 
betragt nach den Untersuchungen von BatocH (1938) im Mittel 83% 
(unter. Steinen), 41% (Boden), 70% (Untergewiachs), 64% (Gebiisch) 
und 90% (Baume). Auch die Feststellung, wie vereinzelt Bewohner 
hoherer Strata in die Bodenfallen geraten, zeugt davon (vgl. TRETZEL 
1954,.8. 639). Allgemein ist festzustellen, daf die terrestrischen Arten 
weit. seltener in héhere Strata ausstrahlen und umgekehrt die Bewohner 
hdherer Strata sich auf den Boden begeben, als sich die Bewohner 
héherer Strata (ab Krautschicht) innerhalb dieser bewegen. Zwischen 
Boden und den hoéheren Schichten scheint also eine ziemlich scharfe 
Grenze gezogen zu sein, die sich wohl in erster Linie aus mikroklimati- 
schen Bediirfnissen erklart. Auch TiscHLER (1948) stellte eine Zu- 
sammengehorigkeit von Streu- und Bodenschicht einerseits und von 
Kraut- und Strauchschicht andererseits fest. Diese Grenze geht aber 
aus BaLoGHs Berechnungen nicht hervor und es ist nicht verwunderlich, 
wenn der Treuewert der Bodenassoziation bei seiner Untersuchung so 
niedrig bleibt; denn unter 173 Spinnenarten, die dieser Autor am Sas- 
hegi gefunden hat, sind die Micryphantiden nur mit 10, die Linyphiiden 
mit 6 Arten vertreten. Da die meist bodenbewohnenden Micryphantiden 
in der gemaigten Zone in der Regel wenigstens ein Viertel der Arachno- 
fauna ausmachen, laiBt sich abschatzen, wieviele Arten der Boden- und 
Steinbiotope unberiicksichtigt geblieben sind. 

Mit der Frage, warum die Spinnen verschiedene Strata besiedeln, 
hat sich meines Wissens noch niemand eingehender beschaftigt. Paum- 

_ 1 Fidelitas nach BaLoex (nicht HrroLtp). Wahrend HeEroxp die Fidelitas nach 
den Fundorten berechnet, geht Batocn von den Individuen aus. Nach seiner 
Definition (1938, S. 469) bedeutet diese Fidelitas, ,,wieviel Prozente der in allen 
Bevélkerungen gefundenen Individuenzahl einer Art auf diejenige Bevolkerung 


entfallen, die in dieser Hinsicht untersucht wird“. 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 44. 5 
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GREN (1939) priifte im Rahmen dkologischer und physiologischer Unter- 
suchungen an Dolomedes fimbriatus die Geotaxis dieser Tiere und kam 
zu dem Ergebnis: ,,Die Spinne ist stark negativ geotaktisch, was ihren 
Aufenthalt ia den héchsten Bodenvegetationsschichten, aber nicht ihr 
Fehlen auf den Baumen erklart.“‘ Der Grund dafiir dirfte darin zu 
sehen sein, da diese groBe Spinne als ungewandte Kletterin ihren 
Nahrungsbedarf auf Baumen schwer decken kann und sich daher den 
Individuen ein selektiver Vorteil geboten hat, die in der Krautschicht 
geblieben sind. Ich habe schon 1952, 8. 125, kurz darauf hingewiesen, 
da8 ein augenfalliger Zusammenhang zwischen Kérpergr68e und damit 
Nahrungsbedarf einer Spinnenart und Hohe des besetzten Stratums 
im Sinne eines direkt proportionalen Verhaltnisses besteht. Im groBen 
gesehen leben die kleinen Formen bodennah, die groBen in héheren 
Strata. Doch gibt es ganze Spinnenfamilien, die davon eine Ausnahme 
~ machen und diese Ausnahmen zeigen, daB die Aufenthaltshéhe nicht 
allein durch die K6rpergréBe und den Nahrungsbedarf einer Art, son- 
dern auch durch die Beweglichkeit und die damit in Zusammenhang 
stehende Fangweise bestimmt wird. Die kleinen Bodenformen fangen 
ohne oder mit unscheinbarem Netz von nur geringer Fangwirkung. Die 
gréBeren, aufsteigenden Arten bedienen sich mehr oder minder wir- 
kungsvoller Netze, die ihre héchste Entwicklungsstufe bei Araneiden, 
Tetragnathiden und Uloboriden erlangt haben. Es diirfte kein Zweifel 
bestehen, daB das von gréBeren Spinnen bendtigte Beutegewicht an 
Fluginsekten mit vertikal ausgebreiteten Fangnetzen in hdheren Strata 
leichter erreicht wird als auf dem Boden. Soweit gro8ere Arten auf dem 
Boden bleiben (Lycosiden, Gnaphosiden, Dysderiden), sind sie gewandte 
Jager (Laufspinnen), die groBen Aktionsradius entwickeln und dadurch 
ihren Nahrungsbedarf leichter decken kénnen. Und soweit groBe Arten 
in hdheren Strata ohne Netz fangen (Philodromiden, Xysticiden zum 
Teil, Clubioniden' zum Teil), sind sie gewandte Kletterer an Baum- 
stiimmen und Asten. Die sehr beweglichen Salticiden sind iiber alle 
Strata verteilt, doch bleiben die kleinen Formen unter ihnen (Neon, 
Euophrys) bodennah, Auch die kleinen Arten unter den Araneiden 
leben in der Regel auf oder dicht tiber dem Boden (die Gattungen Cer- 
cidia, Mangora, Singa). Manche Arten halten sich im juvenilen Zu- 
stand auf dem Boden auf, als adulte Tiere aber héher. Als weiterer, 
die Aufenthaltshéhe bestimmender Faktor kommt die Art der Beute in 
Betracht. Leider sind wir dariiber noch ungeniigend unterrichtet und 
wissen gerade tiber die Nahrung der kleinen terrestrischen Formen nur 
wenig. Hier wiirde sich dem Araneologen noch ein weites Untersu- 
suchungsfeld eréffnen, das auch vom wirtschaftlichen Standpunkt sehr 
interessant wire. Im allgemeinen ist die Beute als sehr verschiedenartig 
bekannt. Nur einzelne Arten sind bis jetzt als Nahrungsspezialisten be- 
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kannt [z. B. Zodarion germanicum, Dipoena tristis und Theridiwm saxa- 
tole: Ameisen; die Hro-Arten: Spinnenfresser (WIEHLE 1953, S. 61); 
 Bresus niger: Kifer (WimatE 1953, 8.74); Dysdera: hauptsichlich 
Asseln (BRISTOWE 1941, S. 329)]. Bristows (1941, S. 262—330) gibt 
einen umfangreichen, auf Fiitterungsversuche gestiitzten Uberblick 
iiber die Tiergruppen, die als Beute fiir Spinnen in Betracht kommen. 
Da diese wertvolle Zusammenstellung aber mehr dariiber Auskunft 
gibt, was die Spinnen iiberhaupt fressen, als dariiber, was sie bevorzugt 
zu sich nehmen, 1é8t sich aus ihr nicht ableiten, inwieweit die Suche 
nach bestimmter Nahrung die Biotop- und Stratawahl beeinfluSt. 
Auch ist es zweifelhaft, ob die Nahrungsaufnahme in Gefangenschaft 
der Nahrungsauswahl in freier Natur entspricht. Es ist verstindlich, 
da die netzbauenden Spinnen héherer’ Strata im allgemeinen auf den 
Fang von Fluginsekten eingestellt sind, und es ist erwiesen, da kleine 
und groBe Bodenbewohner auch oder sogar hauptsichlich mit anderen 
Insekten vorlieb nehmen miissen. So ist es beispielsweise erstaunlich, 
daB Uloborus walckenaerius nach meinen Beobachtungen haufig Kafer, 
vor allem Elateriden, fangt. Dieser zarten Spinne, die nicht einmal iiber 
Giftdrisen verfiigt, wiirden vermutlich weichhautige Fluginsekten 
besser entsprechen als hartgepanzerte Kafer. 

Wie aber oben schon erwahnt, ist Uloborus eine wirmeliebende Spinne, die trotz 
der Anlage eines groBen Radnetzes, mit dem sie in héherem Stratum wahrschein- 
lich wesentlich mehr Fluginsekten erbeuten kénnte, zur besseren Ausnutzung der 
Warmestrahlung reinen Sandes bodennah bleibt. Die Flache ihres Netzes ist 
horizontal gelegt, vielleicht wegen der damit erleichterten Anheftungsméglichkeit 
an Calluna-Stauden oder auch aus Griinden der Warmeausniitzung, da die Tiere 
meist ausgestreckt an der Unterseite der Nabe hingen. Da in dieser Héhe und mit 
dieser Netzlage ihr Nahrungsbedarf mit Fluginsekten nicht so leicht gedeckt 
werden kann, ist sie auch auf Kafer und andere Insekten angewiesen, die sie durch 
Umwicklung mit Spinnenfaden bewegungsunfahig macht und dann geschickt durch 
die Intersegmentalhaute aussaugt. 

Entsprechend dieser Beobachtung diirfte sich bei genauem Studium 
der Beute ergeben, daf manche Arten oder Gattungen durch die Not- 
wendigkeit einer riumlichen Sonderung in horizontaler und vertikaler 
Richtung zum Fang von Beutetieren gezwungen sind, die fiir die Mund- 
werkzeuge weniger gut geeignet erscheinen. Dieser Zwang wie tber- 
haupt die Verteilung der Spinnen iiber verschiedene Strata und die da- 
mit Hand in Hand gehende Fangweise ist letzten Endes zweifellos eine 
Folgeerscheinung der Konkurrenz. Und dabei ist. es bezeichnend, daf 
gerade die kleinen, schwachen Formen zu Restnutzern-der niedersten 
Stratozonosen werden. Auch Bristow: scheint in der Besetzung ver- 
schiedener Strata eine Folgeerscheinung der interspezifischen Kon- 
kurrenz zu erblicken, wie aus folgenden Satzen hervorgeht (1939, S. 107): 
' ,,Competition between spiders is lessened by the selection of dif- 
ferent parts of the plant on which to live and catch their prey. Different 
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species are more or less restricted to the bole of trees, the roots of 
herbage, the trunks of trees, crevices in the bark, the stems of herbs, 
the brachnes or twigs, the leaves or flowers‘‘. Diese vertikale Sonderung 
kann (wenigstens urspriinglich) als eine Art ,,Annidation™ (LuDwic 
1950) aufgefaBt werden: als ,,neuartige (= zusitzliche) Ausnutzung eines 
gemeinsamen Lebensraumes“. 

Wie wir uns diese Ausnutzung der verschiedenen Héhenschichten 
phylogenetisch im groBen vorzustellen haben, so zeigt sie sich auch im 
kleinen: giinstig gelegene Bestandsfronten oder Hecken sind mitunter 
mit Radnetzen von Aranea diadema oder Aranea dumetorum geradezu 
tibersit. Je dichter nun lokal die Besiedlung ist und je enger die Netze 
beieinanderliegen, desto auffallender ist die vertikale Abdrangung ein- 
zelner Individuen nach oben und nach unten. Mitunter sind dann 
Netze zu finden, die dem Boden direkt aufsitzen. Kine ahnliche Aus- 
breitung durch intraspezifische Konkurrenz, wie sie oben in der Hori- 
zontalen geschildert wurde, ist also auch in der Vertikalen zu beob- 
achten. 

Sicher waren die Araneiden und deren Ursprungsformen nicht von 
Anfang an schwerfallig und sessil, doch ist anzunehmen, da der Aus- 
niitzung des Spinnvermégens, das ja auch vagante Formen besitzen 
und wenigstens zur Anfertigung von Spermanetzen oder Eipaketen 
verwenden, zur Herstellung von Fangnetzen eine morphologische Ab- 
wandlung vorausgegangen ist, die denjenigen Tieren einen selektiven 
Vorteil bot, die ihr Spinnvermégen in den Dienst des Nahrungserwerbs 
stellten. Je weiter die morphologische Entwicklung vom Typ der 
schnell beweglichen Jagdspinne wegfiihrte, desto mehr muBte die 
Leistungsfahigkeit der Netze gesteigert werden. Die Entwicklung von 
regellos gelegten ,,Stolperfiiden® tiber das ,,Drahtverhau‘ der Cribel- 
laten bis zum vollendeten Radnetz laBt sich noch heute an Hand der 
verschiedenen Netztypen wenigstens ungefiihr ablesen (vgl. die ,,phy- 
letischen Betrachtungen“ bei W1EHLE 1929, 1931 und Prrers 1939). 

Da es meine Untersuchungen nicht gestatten, naiher auf die Erschei- 
nungen der vertikalen Sonderung einzugehen, wiirde eine weitere Er- 
orterung dieser Probleme vom eigentlichen Thema wegfiihren. Doch 
wire es sicher ebenso interessant wie lohnend, nach griindlichem Stu- 
dium der von den verschiedenen Spinnengruppen bevorzugten Nahrung 
die hier angedeuteten Beziehungen zwischen Nahrungsbedarf, Nah- 
rungsart, Fangweise und Aufenthaltshohe weiter zu verfolgen. 

In Anbetracht des reichen Nahrungsangebotes, das den im allge- 
meinen nicht nahrungsspezialisierten Spinnen im Freiland zur Ver- 
figung steht, méchte ich dem HinfluB der Nahrung auf die Biotopwahl 
nur sekunddére Bedeutung beimessen und annehmen, da® eine Art nicht 
deshalb in bestimmten Biotopen vorkommt, weil sie dort die gesuchte 
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Nahrung findet, sondern weil die Standortverhiltnisse dieser Biotope 
ihrem dkologischen Charakter entsprechen. Diese primaire dkologische 
Bindung kann sie dann sogar dazu zwingen, mit einer urspriinglich 
weniger adaéquaten Nahrung vorlieb zu nehmen. Erst in nahrungs- 
armen Sonderbiotopen (Hohlen) diirfte die Verteilung der Spinnen sehr 
wesentlich durch das Nahrungsangebot bestimmt werden (z. B. Meta 
menardi, s. TRETZEL 1952, 8. 126). 

Diese vertikale Sonderung fasse ich als eine sekundire auf, die nach 
der horizontalen erfolgt ist. Dafiir spricht, da manche Arten sich gleich- — 
maBig tiber verschiedene Strata bewegen. Davon zeugt aber insbeson- 
dere die Feststellung, daB diejenigen Artenpaare, die weder zeitliche 
noch nennenswerte raumliche Sonderung zeigen, zwar bevorzugt 
terrestrisch leben, aber auch in groBer Zahl die Krautschicht besteigen. 
Dadurch haben sie nicht nur gréBere Ausweichméglichkeiten, sondern 
auch eine Erleichterung in der Deckung ihres Nahrungsbedarfs (vel. 
8. 120). 


2. Die zeitliche Sonderung. 

Die zeitliche Sonderung tritt gegeniiber der riumlichen nur wenig 
zuriick und scheint bei Spinnen in wesentlich groBerem Umfange durch- 
gefiihrt zu sein als bei anderen Tiergruppen. Unter zeitlicher Sonde- 
rung soll hier nur die jahreszeitliche Sonderung verstanden werden. 
Diese auBert sich darin, daB die Fortpflanzungszeit zweier Arten (oder 
wenigstens deren Héhepunkt) um ein bis mehrere Monate auseinander- 
liegt. 

Neben dieser jahreszeitlichen ist bei Spinnen aber auch noch eine 
tageszeitliche Sonderung ausgepragt. Ein Teil der Spinnen ist bei Tage 
aktiv und geht dem Beutefang nach, der andere Teil lebt bei Tage unter 
Steinen und Baumrinde oder in zusammengesponnenen Pflanzenteilen 
versteckt und zieht erst nachts auf Raub aus. In dieser tageszeitlichen 
Sonderung kann ein zusitzliches Ausweichen oder, besser gesagt, eine 
abwechselnde Nutzung des Jagdgebietes erblickt werden, deren Be- 
deutung fiir die Aufteilung und Ausniitzung des vorhandenen Lebens- 
raumes und seiner Nahrungsquellen nicht unterschitzt werden darf. 
So fangen beispielsweise unter den groBen, vaganten Formen der 
Bodenassoziation die Lycosiden im allgemeinen bei Tage, die Gnapho- _ 
siden, Dysderiden und Clubioniden bei Nacht. Wiirden sie innerhalb 
dieser Stratozénose alle gleichzeitig fangen, so wire die gegenseitige 
Stérung wesentlich vermehrt. Diesen Gedanken hat schon BristowE 
(1941, S. 229) treffend ausgesprochen: ,,Different species have adapted 
themselves to different habitats and within each habitat there are 
spiders to attack large insects and others to capture smaller kinds, 
spiders to attacke diurnal insects and others which hunt by night, 
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spiders which are a danger to crawling insects and others which specia- 
lize on those which fly. Modified structure and modified instincts 
combine to make the greatest use of the available food supply.“ 

Leider sind wir tiber die tageszeitliche Rhythmik gerade der Nacht- 
rauber ebenso ungeniigend unterrichtet wie tiber die Art ihrer Beute. 
Fallenfainge mit entsprechend kurz aufeinanderfolgenden Kontrollen 
oder einer Fangautomatik kénnten in diesem Punkte wertvolle Auf- 
klarung bringen und vielleicht sogar feststellen lassen, daB nachstver- 
wandte Arten in ihrer Aktivitét auch eine tageszeitliche Sonderung 
durchgefiihrt haben. Diese Vermutung griindet sich auf die bekannte 
Beobachtung, da schon die netzbauenden Formen eine noch nicht 
vergleichend betrachtete tageszeitliche Periodizitaét ihrer Spinntatigkeit 
zeigen, So findet beispielsweise die Netzerneuerung von Aranea bituber- 
culata, Aranea reaumuri und Meta reticulata in den Morgenstunden 
statt; Aranea foliata und dumetorum besorgen diese gegen Abend, 
Aranea undata und sexpunctata erst nach Einbruch der Dunkelheit. 
WIEHLE (1931, S. 74) bemerkt auch, daB Aranea diadema zwei Tages- 
zeiten fir die Begattung bevorzugt: den Vormittag bei sonnigem 
Wetter und den Abend nach Einbruch der Dunkelheit. 

Die verschiedenen Méglichkeiten einer jahreszeitlichen Sonderung 
(diese der Kiirze wegen im folgenden nur zeitliche genannt) ergeben 
sich aus den Lageméglichkeiten der Fortpflanzungszeit bei den ein- 
zelnen Arten. Dariiber unterrichtet meine Arbeit 1954. Der gréBte 
Teil der Spinnen unserer Breite pflanzt sich im Mai fort, bei den ibrigen 
Arten ist die Kopulationszeit in abnehmender Hiaufigkeit tiber die 
Monate Marz bis November verteilt, in Einzelfaillen (2—3% aller Arten) 
sogar in die Wintermonate Dezember bis Februar gelegt. Eine Ver- 
lagerung der Kopulationszeit in die kalte Jahreszeit ist aber nur terrestri- 
schen Arten moglich, die in der Streudecke leichter Witterungsschutz 
und Nahrung finden. Ahnlich der raumlichen Sonderung kann auch 
die zeitliche verschieden breit und vollkommen durchgefihrt sein. Bei 
vollstindiger zeitlicher Sonderung zwischen 2 Arten beginnt die Fort- 
pflanzungsperiode der einen Art nicht vor Ende der Fortpflanzungs- 
periode der anderen, Derartige vollstindige Sonderungen zwischen 
Gattungsvertretern lassen sich unter Umstinden als Isolationsmecha- 
nismen verstehen, die zur Artbildung gefiihrt haben. Die Mehrzahl der 
festgestellten Sonderungsfaille aber ist nur soweit durchgefihrt, daB 
innerhalb einer eurychronen Reifeperiode zweier Arten mit gleichen 
Grenzen die Héhepunkte der Kopulationszeit beider Arten um 1 bis 
2 Monate differieren. War es friiher im allgemeinen nur méglich, die 
Grenzen einer eurychronen, mitunter nahezu iiber das ganze Jahr 


dauernden Reifeperiode zu bestimmen, so gelang die Feststellung der 


eigentlichen Fortpflanzungszeit bzw. ihres Héhepunktes erst mit Hilfe 
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abe Fallenfangstatistik. Diese genaue Kenntnis der Fortpflanzungszeit 
bildete natiirlich die Voraussetzung fiir die Feststellung einer zeitlichen 
Sonderung der Arten. Betragt nun diese Sonderung zwischen 2 Arten 
nur 1 Monat, so liegt der Gedanke nahe, da sich diese Differenz aus 
den Fangen in verschieden warmen Jahren erklirt. Wie vom Verfasser 
(1954, S. 671) festgestellt worden ist, kann sich der Beginn der Fort: 
pflanzungsperiode durch klimatische Einfliisse in manchen Jahren 
um etwa einen halben Monat verschieben, wobei bei Rechnung mit 
ganzen Monaten sogar die doppelte Zeit vorgetéuscht werden kann. 
Da die Arten aber zumeist in den gleichen Jahren gefangen wurden, 
miuBte sich eine klimatisch bedingte Streuung auch bei der Schwester- 
art bemerkbar machen und die Differenz der Fortpflanzungsspitzen ver- 
wischen. 

Die zeitliche Sonderung betrifft natiirlich nur die adulten Tiere 
oder — bei langdauernder Reifezeit — sogar nur die Fortpflanzungs- 
periode. Diese aber ist die Zeit gesteigerter Aktivitaét. Sie liegt, wie der 
Fallenbelauf beweist, bei Mannchen zur Zeit der Weibchensuche, bei 
Weibchen hauptsichlich zur Zeit der EHireifung. Der Zweck dieser 
Sonderung besteht also darin, die Zeiten groBter Aktivitét und ge- 
ssteigerten Nahrungsbedarfs bei bestimmten Arten zu trennen. Raum- 
und Nahrungskonkurrenz waren wohl in erster Linie Anla8 zu dieser 
Sonderung. Dabei zeigt sie sich zwischen Gattungsvertretern am deut- 
lichsten und so ausgepragt, daB anzunehmen ist, es spielen hier auch 
gewisse psychologische Momente eine Rolle. Aber auch Arten ver- 
schiedener Gattungen oder Familien haben nicht selten ihre Kopula- 
tionszeit gerade in eine zeitliche Liicke gelegt, die zwischen der Fort- 
pflanzungszeit anderer Arten ihres Biotops und Stratums geblieben ist 
(Beispiele dafiir werden unten noch gegeben). Die Wirksamkeit der 
zeitlichen Sonderung, die bessere Raum- und Nahrungsnutzung, wird 
innerhalb eines Standortes noch dadurch erhéht, da die Arten itiber 
verschiedene Strata verteilt sind. Aber schon innerhalb des bestunter- 
suchten terrestrischen Stratums offenbart sich der Vorteil der zeit- 
lichen Sonderung in der Aspektfolge, die an zwei beliebig herausge- 
griffenen Beispielen gezeigt sei: 

1. Biotop. Randzone eines lichten, 8jahrigen Fohrenjungwuchses mit einge- 


streuten Fichten und Birken. Hohe, zusammenhangende Calluna. Bodenbedeckung: 
Hypneen, starke Nadelschiittung. Boden: reiner, feinkérniger Sand mit Roh- 


humusauflage. 

Gesamtfangziffer: 754 adulte Individuen; 46 Arten aus 36 Gattungen. 
Jahresassoziation: 
Centromerus silvaticus 30,8% Abundanz  Gongylidiellum latebricolum 3,6% 
Macrargus rufus 9,5 % Coelotes atropos 2,7% 
Agroeca brunnea 9,5 % Aulonia albimana 2,7% 
Walckenaera cucullata 9,5% Agroeca proxima 2,0% 


Trochosa terricola 4,7 % Pachygnatha listert 1,9 % 
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Lepthyphantes mansuetus 1,5 % 
Robertus lividus 1,3% 
Walckenaera obtusa 1,2% 
Leptorrhoptrum conigerum 1,1% 
Pocadicnemis pumila 1,1 % 
Phrurolithus festivus 1,1% 
Linyphia clathrata 1,0% 
Walckenaera acuminata 1,0% 
(unter 1% weitere 28 Arten) 


Frihjahrsaspekt (Marz-Mai) : 
Macrargus rufus 36,6% Abundanz 
Walckenaera cucullata 20,3 % 
Agroeca brunnea 11,4% 
Trochosa terricola 9,3 % 
OCentromerus silvaticus 4,1 % 
Pachygnatha listeri 3,1 % 
Lepthyphantes mansuetus 3,1% 
Walckenaera obtusa 2,1% 
Agroeca proxima 1,4% 
Leptorrhoptrum conigerum 1,0% 
(restliche Arten unter 1%) 


Sommeraspekt (Juni-August) : 


Gongylidiellum latebricolum 16,0% 
Aulonia albimana 13,3 % 

Agroeca brunnea 12,7% 
Phrurolithus festivus 5,3% 
Pocadicnemis pumila 4,7% 
Linyphia clathrata 4,7% 

Robertus lividus 4,0% 


Trochosa terricola 4,0% 

Pachygnatha listeri 3,3% fo tys 

Leptorrhoptrum conigerum 3,3%  — 

Oentromerus silvaticus 2,7 % ne 

Coelotes atropos 2,7 % VAG 

Agroeca proxima 2,0% ‘ 
(restliche Arten unter 1%) 


Herbstaspekt (September-November): — 
Centromerus silvaticus 61,5% 
Agroeca brunnea 8,5% 
Coelotes atropos 7,5 % 
Walckenaera cucullata 5,0% 
Agroeca proxima 4,0 % 
Macrargus rufus 3,5% 
Robertus lividus 2,0% 
Gongylidiellum latebricolum 1,5 % 
Trochosa terricola 1,0% 
Cicurina cicur 1,0% 

(restliche Arten unter 1%) 


Winteraspekt (Dezember-Februar): 


Centromerus silvaticus 70,8 % 
Macrargus rufus 13,9% 
Walckenaera acuminata 3,1% 
Agroeca brunnea 1,5% 
Lepthyphantes mansuetus 1,5 % 
Walckenaera obtusa 1,5 % 
Gonatium rubens 1,5% 
(restliche Arten unter 1%) 


2. Biotop. Geschlossener Laubholzbestand (Esche, Erle) in Westhanglage, 
wenig Unterwuchs. Diinne Laubstreudecke mit sparlichen Moosen. Humusreicher, 


feuchter, stellenweise sumpfiger Boden. 


Gesamtfangziffer: 336 adulte Individuen; 37 Arten aus 27 Gattungen. . 


Jahresassoziation: 


Joelotes inermis 14,6% Abundanz 
Centromerus silvaticus 13,7 % 
Lepthyphantes cristatus 10,7 % 
Trochosa terricola 7,5% 
Agroeca brunnea 6,9 % 
Bathyphantes concolor 6,6 % 
Pachygnatha listeri 6,0% 
Bathyphantes nigrinus 4,2.% 
Robertus lividus 3,6% 
Krigonella latifrons 3,6% 
Ceratinella brevis 3,6% 
Micrargus herbigradus 2,7 % 
Walckenaera obtusa 1,7% 
Coelotes atropos 1,5% 
Dicymbium tibiale 1,5 % 


Walckenaera acuminata 1,5% 
Oxyptila brevipes 1,2% 
Cicurina cicur 1,2% 

(unter 1% weitere 18 Arten) 


Frithjahrsaspekt : 


. Coelotes inermis 16,3% Abundanz 


Lepthyphantes cristatus 14,8% 
Trochosa terricola 12,2% 
Agroeca brunnea 11,2% 
Pachygnatha listeri 9,2% 
Bathyphantes nigrinus 5,1% 
Ceratinella brevis 5,1% 
Centromerus silvaticus 4,1 % 
Bathyphantes concolor 4,1% 
Erigonella latifrons 4,1 % 
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Walckenaera obtusa 2,6% Herbstaspekt: 

Walckenaera acuminata 2,0% 

Dicymbium tibiale 1,5% 
(restliche Arten unter 1,5%) 


Centromerus silvaticus 38,8 % 
Coelotes inermis 18,4% 
Coelotes atropos 8,2% 
Lepthyphantes cristatus 4,7% 


Bath 9 
Bathyphantes concolor 18,7% ag ates Hitis tt 


' Robertus lividus 14,1% 
Oxyptila brevipes 6,3.% 


Sommeraspekt; 


Ceratinella brevis 4,7% 
Cicurina cicur 4,7% 


Erigonella latifrons 4,7% , : : ° 
Ga scaeathahaaisd oA , {restliche Arten untér 1,5%) 
Pachygnatha listert 3,1 % Winteraspekt: 


Bathyphantes nigrinus 3,1% 

Dicymbium tibiale 3,1% 

Lepthyphantes flavipes 3,1% 
(restliche Arten unter 1,5%) 

Diese Beispiele lassen zwar die speziellen Erscheinungen einer zeit- 
lichen Sonderung nicht klar zutage treten, da hier zur Wahrung des 
quantitativen Gleichgewichts Mannchen und Weibchen zusammen- 
gerechnet wurden und nur das Erscheinen der Mannchen auf die Kopu- 
lationszeit hinweist, doch zeigt die jahreszeitliche Verschiebung in der 
quantitativen Reihenfolge der Assoziationselemente allgemein die Ten- 
denz zu einer zeitlichen Verteilung der Arten zum Zwecke einer gleich- 
maBigeren Ausniitzung der Stratozdnose. 

Bei der Ausbildung der verschiedenen Retfe- bzw. pace Oia 
haben klimatische Hinfliisse und Artkonkurrenz zusammengewirkt. Er- 
steren diirfte vorwiegend primire, letaterer sekundire Bedeutung zuge- 
kommen sein. Eine Hypothese von der Entwicklung der verschiedenen 
Reifezeiten habe ich 1954 (S.677—683) gegeben. Klimatische Ver- 
anderungen zwangen die meisten Arten zu einer Verkiirzung einer ur- 
spriinglich mehr oder minder iiber das ganze Jahr greifenden Fort- 
pflanzungstatigkeit. Bei terrestrischen Arten konnte sich bis heute eine 
Reifezeit mit breiter Basis erhalten, bei den Bewohnern hoherer Strata 
aber, die den Witterungseinfliissen stirker preisgegeben sind, erfolgte 
eine weitere Verkiirzung der Fortpflanzungs- und Reifezeit bis zum 
Stenochronismus. Fiir eine sekundire Verlagerung des Hohepunktes 
der Kopulationszeit ist die interspezifische Konkurrenz verantwortlich 
zu machen. Dafiir spricht schon allein die Tatsache, da die tiber- 
wiegende Mehrzahl der Spinnen ihre Fortpflanzungsperiode im Mai hat. 
Dieser Monat ist also die in unseren Breiten fiir Spinnen offenbar giin- 
stigste Jahreszeit. Trotzdem kennen wir zahlreiche Beispiele einer 
weiten Verlegung der Fortpflanzung in eine primar weniger giinstige 
Jahreszeit, in Einzelfallen sogar bis in den Winter hinein. 

Eine vollstindige zeitliche Sonderung kann eine Speziation durch 
zeitliche Isolation zur Folge haben. Zeitliche Sonderung und biologi- 
sche Isolation sind nicht scharf zu trennen. Renscu (1933, 8. 40) halt 


Centromerus silvaticus 70,4% 
Lepthyphantes. cristatus 14,8 % 
(restliche Arten unter 2%) 
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es in Aabnbeereole der gewohnlich langer andauernden Paarungszeit bei 
Tieren fiir ,,kaum denkbar“, daB eine Verschiebung der Fortpflanzungs- 
zeit bei einzelnen Varianten nicht stets wieder durch Panmixie ver-— 
wischt wird, falls nicht gleichzeitig eine geographische und dkologische 

Trennung einsetzt. Die Ansicht, daB eine verschiedene Fortpflanzungs- 
zeit nur im Verein mit geographischer Isolation zur Artbildung beitragen . 
kann, duBerte Renscu auch 1954 (S. 54). Mayr (1949, S. 251) hin- 

gegen scheint der jahreszeitlichen Isolation eine gréBere Bedeutung bei- 
zumessen (,,A much more effective method of ecological isolation than 
by habitat speciation is given by the development of different breeding 
seasons‘). 

Dem Einwand, daB bei der Ausbildung einer jahreszeitlichen ios 
lation eine Speziation durch Panmixie verhindert werden wiirde, ist 
folgendes entgegenzuhalten: Wenn sich eine Spinnenart (entsprechend 
der Abb. 2 und Erklarung S. 74) in eine Frihjahrs- und Herbstpopu- 
lation differenziert, so ist den Friihjahrsmannchen wegen der Kurz- 
lebigkeit der Spinnenmiénnchen allgemein keine Moéglichkeit gegeben, 
mit spéter reifenden Weibchen zusammenzutreffen. Die langlebigen 
Weibchen aber, die sich von Frihjahr bis Herbst am Leben halten 
k6nnen, werden nach einer Begattung keine Paarungsbereitschaft mehr 
zeigen und dadurch den IsolationsprozeB begiinstigen. 


3. Theoretische Méglichkeiten einer Arthildung 
durch jahreszeitliche Isolation. 

Es eriibrigt sich, die verschiedenen Méglichkeiten einer Arthildnad 
durch jahreszeitliche Isolation gesondert zu besprechen, da sie inein- 
ander tibergehen und nur unwesentliche Abwandlungen zweier Grund- 
typen darstellen. Es seien daher nur die beiden wichtigsten Wege einer 
Speziation durch zeitliche Isolation vor Augen gefiihrt. 

a) Zeitliche Isolation und Artbildung durch interspezifische Konkur- 
renz. Kine Art A, deren Population und jahreszeitliches Auftreten in 
Abb. 2 im Sinne einer phinologischen Kurve dargestellt ist, habe berein- 
jahriger Entwicklung im Sommer (oder zu einer anderen Jahreszeit) ihre 
Fortpflanzungsperiode, die in diesem Falle ziemlich stenochron ange- 
nommen wird. Diese Art gerat in heftige Konkurrenz mit einer zweiten 
Art ©, die isotop und isochron ist. Art C kann aus irgendwelchen Griin- 
den biologisch stiirker sein als A. Sie kénnte nach Verinderung der 
klimatischen oder standértlichen Verhaltnisse in weiten Teilen des Ge- 
bietes ein Optimum finden, wihrend A unter dem Optimum leben muB; 
sie kénnte auch spater in das von A besiedelte Gebiet eingewandert 
sein und sich dort unter giinstigen Lebensbedingungen rasch vermehren, 
An den Randern der Fortpflanzungsperiode von A nun, die sich unter 
Umstinden sogar einem klimatischen Pessimum nahern kénnen, bietet 
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die schwichere Konkurrenz einen selektiven Vorteil. Alle gegen An- 
fang und Ende der normalen Fortpflanzungszeit zur Kopulation schrei- 
tenden Individuen finden mehr Nahrung, werden weniger gestért und 
gefahrdet. Chronologische Adaptation iiber den Weg der Selektion 
bildet die Rassen a und b heraus, die sich nach neuem, endogenen 
Rhythmus nun jeweils im Frihjahr bzw. Herbst fortpflanzen. Durch 
fortschreitende zeitliche Isolation entstehen schlieBlich die Arten a 
und b, wahrend die Mittelpopulation von A der Konkurrenz zum 
Opfer fallt, 

Statt einer interspezifischen Konkurrenz durch die Art C kénnen 
auch klimatische Verdnderungen, die inmitten der urspriinglichen Fort- 


c 


Abb, 2. Der Verlauf einer jahreszeitlichen Isolation durch interspezifische Konkurrenz 
zwischen den Arten A und B, wobei A in die biologischen Rassen a und b zerfiallt. Das 
Schema ist im Sinne einer phénologischen Kurve dargestellt. 


pflanzungsperiode ein Pessimum schaffen, zu einer Teilung der Kopu- 
lationszeit und biologischen Isolation AnlaB gegeben haben. 

Die Annahme, daB Art A die biologisch schwachere sein miiBte, die 
unter dem Konkurrenzdruck von C besonders zu leiden hat, ist fiir eine 
Erklarung dieses Vorganges durchaus nicht notwendig. Es kénnten 
auch beide Arten gleich stark und konkurrenzfahig sein, doch konnte 
bei A eine solche Variation aus physiologischen oder genetischen Griin- 
den eben schneller und leichter erfolgen. 

Als Abwandlung dieses Modus kénnte eine interspezifische Kon- 
kurrenz auch nur zu einer zeitlichen Sonderung nach einer Richtung An- 
laB geben, dann namlich, wenn in der anderen Richtung eine klimati- 
sche (z. B. Winter) oder physiologische Sperre (Mindestzeit fiir die Ent- 
wicklung zur Reife) liegt. In diesem Falle ware eine Verschiebung der 
Kopulationszeit auch ganz ohne nachweisbare rassische Umbildung 
denkbar. Dieser Vorgang ist bei Spinnen, die zwischen nichstver- 
wandten Arten oftmals nur eine geringe und unvollstandige zeitliche 
Sonderung zeigen, wahrscheinlich der hiéufigste. 

B) Zeitliche Isolation und Artbildung durch intraspezifische Konkur- 
renz. Eine stenochrone Art mit der Ausgangspopulation A finde im 
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Gebiet ein Optimum und habe bei einjaihriger Entwicklungsdauer ihre 
Fortpflanzungsperiode in die von den meisten Spinnenarten bevorzugte 
warme Jahreszeit gelegt. Durch allmahliches Anwachsen der Popu- 
lationsdichte wachst der Gipfel ihres jahreszeitlichen Auftretens (Abb. 3): 
Dabei werden auch die Grenzen der Fortpflanzungsperiode erweitert, 
die zeitliche Streuung in der Entwicklung zur Geschlechtsreife nimmt 
zu, da neben den auch unter normalen Umstinden ausnahmsweise 
friiher entwickelten Individuen die Reifehaiutung eines Teiles der Popula- 
tion durch Ubervélkerung, Stérung 
und Nahrungsmangel verzégert wird. 
Wie bei Beispiel a liegt auch hier an 
den Réandern der verbreiterten Fort- 
pflanzungsperiode ein selektiver Vor- 
teil, der die Speziation begiinstigt. 
Die restliche Mittelpopulation mit der 
urspriinglichen Lage der Kopulations- 
zeit aber konnte nach und nach neben 
derintraspezifischen Konkurrenz einer 
interspezifischen seitens aller tibrigen 
Abb. 3 sohematische Darstevung ces Spinnen, die isochron sind, zum Opfer 
organges einer jahreszeitlichen Isola- E F 
tion durch infraspezifische Konkurrenz fallen. Vermutlich wirde sich die 
neal de Ar even Fopsitions-intrasperifische Konkurrent ohne 
Populationen a und b ausbildet. gleichzeitige interspezifische nicht so 
stark auswirken und iiber kurz oder 
lang einen Ausgleich des biologischen Gleichgewichtes erzielen. Aus 
diesem Grunde miissen wir auch annehmen, da Fall a einer inter- 
spezifischen Konkurrenz weit haufiger und wirkungsvoller sein wird. 
Bei geniigender Breite der Fortpflanzungsperiode bzw. Reifezeit 
einer Art wire es sogar denkbar, daf durch interspezifische, intra- 
spezifische oder kombinierte Konkurrenz eine Aufspaltung in 3 Popula- 
tionen und bei allmahlicher zeitlicher Isolation die shang geo von 
3 Rassen erfolgen kénnte. 
Dies sind vorerst rein theoretische Méglichkeiten. Ob eine jahreszeit- 
liche Isolation praktisch zur Artbildung ausreicht, mu8 offengelassen 
werden. Jedoch ist die Wirksamkeit dieses Isolationsmechanismus, 
wie wir 8.131 noch sehen werden, wenigstens in einigen Fallen sehr 
wahrscheinlich. 


AG 


Ill. Allgemeine Erscheinungen der Synékologie, die sich als Aus- 
wirkungen interspezifischer Konkurrenz erkliren. 
1. Die biozénotischen Grundgesetze. 
Die Giiltigkeit der biozénotischen Grundgesetze von THIENEMANN 
(1918 und 1920) erweist sich natiirlich auch bei einer einzelnen Tier- 
gruppe wie den Spinnen. ,,Je variabler die Lebensbedingungen einer 
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Lebensstatte, um so gréBer die Artenzahl...‘, um so niedriger aber 
auch die Abundanz der einzelnen Assoziationselemente; je einformiger 
und absonderlicher aber der Lebensraum ist, desto geringer ist die Zahl 
der auf ihn spezialisierten Arten, desto groRer aber ihre Abundanz 
(wenigstens bei den fiihrenden Assoziationselementen). Diese Gesetz- 
maBigkeit wies auch JaccarD (1902) fiir die alpine Flora nach (S. 79: 
,,Loi de la richesse florale: La richesse florale d’une portion déterminée 
de la zone alpine est étroitement proportionelle & la diversité de ses 
con ditions oecologiques“‘). Diese GesetzmaBigkeit zeigt die Gegeniiberstel- 
lung der terrestrischen Assoziationen von 4 verschiedenartigen Biotopen. 

a) Ubergangsbiotop zwischen maBig feuchter, lehmiger SiiBwiese, Sphagnum- 


tiimpel, der mit Laubholz umstanden ist, und Féhrenbestand auf Sandboden. 
57 Arten aus 41 Gattungen, 


Cicurina cicur 13,2% Abundanz! der 


Jahresassoziation unter 1%: 


Agroeca brunnea 11.7% 
Centromerus silvaticus 10,3% 
Trochosa spinipalpis 6,7 % 
Ceratinella brevis 5,0% 
Lycosa pullata 3,8% 
Trochosa terricola 3,3% 
Centromerus expertus 3,2% 
Stemonyphantes lineatus 2,8% Zelotes petrensis 
Bathyphantes nigrinus 2,6 % Gongylidiellum latebricolum 
Lepthyphantes mansuetus 2,4% Pirata latitans 

Oxyptila brevipes 2,1% Bathyphantes concolor 
Walckenaera cucullata 2,1% Walckenaera antica 
Hahnia pusilla 1,9% Dicymbium tibiale 


Pocadicnemis pumila 
Tarentula pulverulenta 
Linyphia clathrata 
Maso sundevalli 
Lepthyphantes pallidus 
Drapetisca socialis 
Pachygnatha listeri 


Pachygnatha degeert 1,8% 
Pachygnatha clerckit 1,7% 
Phrurolithus festivus 1,4% 
Micronetaria viaria 1,4% 


’ Lepthyphantes cristatus 1,3 % 


Bathyphantes gracilis 1,3% 
Zora spinimana 1,1% 
Tarentula cuneata 1,1% 
Zelotes latreillei 1,1 % 
Walckenaera cuspidata 1,1% 
. Micrargus herbigradus 1,1% 


_ Aulonia albimana 1,0% 


~ Robertus lividus 1,0% 
Walckenaera obtusa 1,0% 


Coelotes atropos 
Centromerita bicolor 
Erigonella latifrons 
Antistea elegans 
Cercidia prominens 
Clubiona holosericea 
Hrigonella hiemalis 
Arctosa leopardus 
Huryopis flavomaculata 
Phlegra fasciata 
Micaria pulicaria 
Zodarium germanicum 
Lepthyphantes tenebricola 
Tapinocyba pallens 


Walckenaera acuminata 1,0% 
Macrargus rufus 1,0% 


i Hier kénnen nur Zahlen der relativen Haufigkeit, nicht absolute Fangziffern 
vergléichsweise gegentibergestellt werden, da die Fallen in diesen Biotopen ver- 
schieden lange und in verschiedener Anzahl gestanden haben und dadurch die 
Gesamtfangziffern nicht vergleichbar sind. Die Gesamtfangziffern liegen im Mittel 
um 350 adulte Individuen. 
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b) Biotop: Laubholzbestand (Buche, Esche) ohne Unterwuchs in Westhanglage. 
Ausgiebige, lockere Laubstreudecke. Boden lehmig mit mildem Humus. Bestands- 


inneres. 
96 Arten aus 19 Gattungen. 


Centromerus silvaticus 18,7 % 
Coelotes inermis 17,3 % 
Bathyphantes concolor 17,0% 
Erigonella latifrons 15,3 % 
Coelotes atropos 5,7 % 
Pachygnatha listeri 4,0% 
Lepthyphantes cristatus 3,7 % 
Cybaeus angustiarum 3,0 % 
Micrargus herbigradus 2,7 % 
Lepthyphantes tenebricola 2,0% 
Walckenaera mitrata 1,7 % 
Macrargus rufus 1,7% 
Harpactes lepidus 1,3% 
Micronetaria viaria 1,0% 
Bathyphantes nigrinus 1,0% 
Robertus lividus 1,0% 


unter 1% 


Drapetisca socialis 
Lepthyphantes pallidus 
Walckenaera acuminata 
Cicurina cicur 
Gonatium isabellinum 
Histopona torpida 
Antistea elegans 
Trochosa terricola 
Walckenaera obtusa 
Walckenaera monoceros 


c) Feuchte SiiBwiese im Uberschwemmungsbereich der Regnitz. 


13 Arten aus 8 Gattungen. 


Erigone atra 46,4% 
Stylothorax retusa 18,0% 
Erigone dentipalpis 15,9% 
Stylothorax agrestis 7,7 % 
Pachygnatha degeert 3,0 % 
Hilaira uncata 2,2% 
Trochosa spinipalpis 1,3 % 


Lycosa tarsalis 1,3% 
Pirata latitans 1,3% 
Pachygnatha clerckii 1,3% 


unter 1% 
Araeoncus humilis 
Lycosa pullata 
Lycosa fluviatilis 


d) Sandfldche, mit einzelnen Jungfohren bestockt. Reiner, feinkérniger Sand, 
stellenweise mit schwacher Rohhumusauflage und diirftiger Cladonia. 


13 Arten aus 9 Gattungen. 


Lycosa bifasciata 46,8 % 
Tarentula fabrilis 10,1% 
Zelotes serotinus 8,8 % 
Xysticus sabulosus 8,8 % 
Zelotes electus 6,5 % 
Typhochraestus digitatus 5,2% 
Aelurillus insignitus 3,7 % 


Tarentula aculeata 3,7% 
Tapinocyba antepenultima 2,6 % 
Macrargus carpenteri 2,6% 
Zelotes pusillus 1,3% 

Xysticus cristatus 1,3% 
Xerolycosa nemoralis 1,3 % 


Die Beziehungen zwischen Biotopart, Artenzahl und relativer 
Haufigkeit werden verdeutlicht, wenn wir jeweils die Abundanzwerte 
der 5 fiihrenden Assoziationselemente addieren. Diese vorherrschenden 
Arten erreichen zusammen in dem variablen, artenreichen’ Biotop a 
nur 46,9%, in dem Durchschnittsbiotop b 74%, in den einformigen, 
artenarmen Sonderbiotopen ¢ und d aber 91 und 81% Abundanz der 


Gesamt- (= Jahres-) Assoziation. 


Die Besiedlungsméglichkeit eines 


Standortes fiir viele oder nur wenige, speziell angepaBte Arten ergibt 
sich aus der Konstellation der abiotischen Faktoren. So stellt Biotop a 
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einen Ubergangsbiotop (in der Definition von Tiscuier 1951, S. 144) 
dar, der keine sonderlich charakteristische Assoziation aufzuweisen hat, 
in dem sich aber zahlreiche Arten angrenzender Biotope treffen und so 
eine ausgesprochene Mischassoziation zusammenstellen. Im Gegensatz 
dazu beherbergen die einférmigen, absonderlich feuchten bzw. trockenen 
Biotope ¢ und d nur wenige, aber meist charakteristische Arten. Die 
Einstrahlung von Arten aus Nachbarbiotopen ist hier gering. Durch die 
Lage eines Biotops (Angrenzung andersartiger Lebensraume) und durch 
eine bestimmte Konstellation der standértlichen Verhiltnisse, die der 
Ausbreitung und Abundanz der Stammarten in keiner Weise hinderlich 
ist, die aber auch anderen Arten ein Einriicken in diesen Lebensraum 
gestattet, wachst die Artenzahl auf Kosten der Artabundanz. Die 
Korrelation zwischen Artenzahl und Abundanz erklart sich als eine 
Auswirkung der interspezifischen Konkurrenz, die die Besiedlung der 
Biotope nur bis zu einer gewissen ,,quantitativen Sattigung des bio- 
logischen Fassungsvermégens“ (TiscHLeR 1954) zulaBt. 


2. Die Abundanzstaffelung. 

Bei den obigen Beispielen fallt auf, daB die Beziehungen zwischen 
Artenzahl und Abundanz nur bei den fiihrenden Assoziationsmitgliedern 
deutlich erkennbar sind. Alle iibrigen Arten treten quantitativ aus- 
nehmend stark zuriick. Es ist eine eigenartige Erscheinung der Syn- 
dkologie bei Spinnen (und vermutlich auch bei anderen Tiergruppen), 
daB die Abundanzwerte der einzelnen Assoziationselemente in der Regel 
sehr schroff abgestuft sind. Um diese Abstufung zu veranschaulichen, 
sei hier das arithmetische Mittel der Abundanz der 7 fiihrenden Ver- 
treter von 20 terrestrischen Jahresassoziationen aus ganz verschieden- 
artigen Standorten gegeben, die mit Fallen ermittelt wurden. 

, 1. Stelle 30,3% 5. Stelle 6,4% 
2. Stelle 15,5% 6. Stelle 5,1% 
3. Stelle. 12,1% 7. Stelle 3,9% 

; 4. Stelle 9,1% 

Diese Erscheinung kann nicht darauf zuriickgefiihrt werden, dab 
Arten mit gré8erem Aktionsradius weit haufiger in Fallen geraten wir- 
den als weniger bewegliche; denn dann miiBten bestimmte Arten oder 
Gattungen mit einer gewissen RegelmaBigkeit an der Spitze der Asso- 
ziationen stehen; dann ware auch ganz allgemein zu erwarten, da 
gréBere, vagante Formen, deren weiterer Aktionsradius schon allein 
aus ihrer Beinlinge resultiert, gegeniiber den kleinen meist in der Uber- 
zahl sein wiirden. Statt dessen dominieren vielfach kleinste Micry- 
phantiden, auch wenn sich groBe Lycosiden zahlreich im Biotop be- 
finden, So sind beispielsweise die ersten Stellen der auf einer sandigen 
Odflache festgestellten Assoziation folgendermaBen besetzt: 
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Art: Abundanz: Mittlere Korperlange (9): 
Typhochraestus digitatus 42.6% 14mm 
Xerolycosa nemoralis 11,2% 6,0 mm 
Lycosa tarsalis 9,2% 53 mm 
Centromerita bicolor 9,0% 3,2 mm 
Trochosa terricola 5,3 % 10,7 mm 


Diese Abundanzstaffelung zeigt sich iibrigens nicht nur bei der 
horizontalen Verteilung der Bodenassoziation, sondern auch bei der 
vertikalen Verteilung der Spinnen iiber verschiedene Strata. Sie tritt 
auBerdem bei ganz andersartigen Fangmethoden in Erscheinung. So 
hat BatogH (1938) am Adlerberg bei Budapest in 5 verschiedenen 
Sammelbezirken die Spinnenassoziationen der einzelnen Strata (Fohren, 
Gebiisch, Untergewichs, Boden, unter Steinen) untersucht. Die 
Sammelbezirke waren dabei so gewahlt, daB jeder Biotop gleichzeitig 
ein anderes Stratum bot. Je nach Stratum bediente sich BaLocn fol- 
gender Fangmethoden: Klopfapparat, Kescher und-Exhaustor im Zeit- 
fang. Die dabei gewonnenen Abundanzmittelwerte der 7 fiihrenden 
Assoziationselemente, berechnet aus den 5 Strata, betragen: 

1, Stelle 30,6% 5. Stelle 4,3% 
2. Stelle 11,7% 6. Stelle 3,7% 
3. Stelle 8,1% 7. Stelle 2,8% 
4. Stelle 6,8% : 

Obwohl unsere Fangmethoden nur annihernd vergleichbar sind, ware 
hinsichtlich des relativen Staffelungsgrades eine gréBere Uberein- 
stimmung mit meinen oben gegebenen Mittelwerten kaum zu erwarten. 
Diese Staffelung ist also nicht nur bei der horizontalen, sondern auch 
vertikalen Verteilung gleich ausgeprigt. 

Die schroffe Abstufung der Abundanzwerte verrat, daB im Mikro- 
biotop stets nur einzelne Arten haufi¢ sind und unter diesen wiederum 
eine dominiert. Um eine Erklirung fiir diese synékologische Erschei- 
nung zu finden, wollen wir uns zunichst vergegenwartigen, inwieweit 
es auf Grund unserer bisherigen autdkologischen Kenntnisse méglich 


ist, die Assoziation eines Standortes qualitativ und quantitativ voraus- 
zubestimmen. 


Verfasser hat 1952 (S. 114—119) eine Gruppierung der Arten nach 
ihrer statistisch festgestellten Reaktionsbreite gegentiber grob abge- 
stuften Wirkungsgraden der maBgebenden und klimaprigenden Haupt- 
faktoren Feuchtigkeit und Sonneneinstrahlung vorgenommen. Diese 
Ubersicht gestattet es, schon auf Grund grober Abschatzung der Feuch- 
tigkeits- und Belichtungsverhaltnisse eines Biotops auf seine Spinnen- 
besiedlung zu schlieBen. Die hierbei zusammengestellten Arten stellen 
eine theoretische Assoziation dar, die sich mit der in diesem Biotop 
praktisch feststellbaren weitgehend deckt. Allerdings mu8 dabei die 
Umgebung des Biotops beriicksichtigt und in Rechnung gestellt werden, 
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da. euryvalente Arten gelegentlich aus Nachbarbiotopen einstrahlen 
kénnen. Die quantitative GréBe solcher Einstrahlung hingt von dem 
Grad des Faktorengefilles zwischen den benachbarten Biotopen: ab. 
Sie ist zwischen Feucht- und Trockenwiese, Nadel- und Laubwald 
groBer als zwischen Wald und Wiese, Bruchwald und Féhrenwald. Die 
Zusammenstellung einer theoretischen Assoziation und ihr Vergleich 
mit einer praktisch durch Fallenfang iiber 1 Jahr ermittelten! sei an 
2 Beispielen gezeigt. Dazu werden 2 Biotope gewahlt, denen starke 
Bodenfeuchtigkeit gemeinsam ist, die sich aber in den Belichtungsver- 
haltnissen grundsatzlich unterscheiden: das Bestandsinnere eines 
Erlenbruchwaldes und eine Sauerwiese am Rande eines Bruchwaldes. 
1. Beispiel. Der Erlenbruchwald stellt einen geschlossenen, stellenweise ge- 
lichteten Altholzbestand auf humusreichem Boden dar. (Unterwuchs nur stellen- 
weise, Krautschicht tippig.) Das Gebiet ist durch hohen Grundwasserstand sehr 
feucht bis sumpfig. In diesem Biotop sind also in erster Linie ombrobiont-hygro- 
bionte bzw. mit erweiterter Valenz ombrophil-hygrophile Arten als Stamm- 
assoziation zu erwarten. Durch die stellenweise bessere Insolation ist aber auch 
hemiombrophilen Elementen eine Aufenthaltsméglichkeit gegeben. Eine Hin- 
_ strahlung hemihygrophiler Formen aus den wesentlich trockener gelegenen Rand- 
bezirken (Féhrenbestainde auf Sandboden) ist denkbar, diirfte aber in Anbetracht 
der starken Feuchtigkeitsunterschiede nicht ins Gewicht fallen. 


An Hand der (1952 gegebenen) Zusammenstellung der d6kologischen Typen 
werden nun alle in Frage kommenden Gruppen notiert, wobei wir nur die vorzugs- 
weise terrestrischen Arten beriicksichtigen wollen, da der an diesem Standort 
durchgefiihrte Fallenfang eine weitgehend liickenlose qualitative und richtige 
quantitative Erfassung dieser Assoziation garantiert. 


ombrobiont-hygrobiont hylobiont-hygrophil 
(Cybaeus angustiarum) _ Ceratinella brevis 
Pirata hygrophilus Walckenaera obtusa 
: é Centromerus silvaticus 
ombrophil-hygrobiont Lepthyphantes cristatus 
Dicymbium tibiale Gonatiwm isabellinum 
Bathyphantes concolor j 
Bathyphantes nigrinus euryphot-hygrobiont 


Olubiona lutescens Pachygnatha clerckiw 


’ Lycosa saccata 
ombrophil-hygrophil 


(Tegenaria torpida) euryphot-euryhygr 


Oxyptila true - Centromerita bicolor 
Lepthyphantes pallidus Xysticus viaticus 
Pachygnatha listeri 

Bathyphantes gracilis 


AuBer dieser Stammassoziation ist an unbedeutende Einstrahlung von euryva- 
lenten Arten aus folgenden Typengruppen zu denken: 


1 Diese Assoziationen sind in meiner Arbeit (1948) als Beispiele Nr. 56 (S. 344) 
und 77 (S. 370) festgelegt. - 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 6 
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hemiombrophil-hygrobiont hylobiont-hemihygrophal 
Centromerus expertus Robertus lividus 
‘ ; : EBrigonella latifrons 
hemiombrophil-hygrophil Minyriolus pusillus 
Oxyptila brevipes Walckenaera acuminata 
(Linyphia clathrata) Macrargus rufus 
: ; . Lepthyphantes mansuetus 
ombrophil-hemihygrophil Agroeca brunnea 
Coelotes atropos Crustulina guttata 
Coelotes inermis Zora spinimana 
Cicurina cicur 
Lepthyphantes tenebricola 
Cryphoeca silvicola 
Und hier sind theoretische und praktisch festgestellte Assoziation einander 
gegentibergestellt. Dabei wird die Reihenfolge der theoretischen Assoziation 


zum leichteren Vergleich der nach Abundanzwerten abgestuften praktischen 
Gesamtassoziation angeglichen. Die Arten der theoretischen Stammassoziation - 
sind mit + hervorgehoben. 


Theoretische Assoziation 


Centromerus silvaticus + 
Bathyphantes concolor + 
Dicymbium tibiale + 
(nicht eingestuft) 
Pirata hygrophilus +- 
Bathyphantes gracilis +- 
Pachygnatha clerckii +- 
Pachygnatha listert + 
Bathyphantes nigrinus +- 
Lepthyphantes cristatus +- 
Oxyptila true + . 
Centromerus expertus 
Gonatium isabellinum + 
Agroeca brunnea 
Robertus lividus 


Lepthyphantes pallidus +- 
Walckenaera obtusa + 
Clubiona lutescens -+- 
Ceratinella brevis + 
Coelotes atropos 

Zora spinimana 

Cicurina cicur 


(nicht eingestuft) 
(nicht eingestuft) 
(nicht eingestuft) 


Oxyptila brevipes 
Linyphia clathrata 


Praktische Assoziation 

(Fangziffer: 386 ad. Ind.) 
Centromerus silvaticus 26,4% Abundanz 
Bathyphantes concolor 14,3 % 
Dicymbium tibiale 12,4% 
Minyriolus servulus 7,8 % 
Pirata hygrophilus 6,2% 
Bathyphantes gracilis 6,2% 
Pachygnatha clerckit 3,6 % 
Pachygnatha listeri 3,4% 
Bathyphantes nigrinus 3,1% 
Lepthyphantes cristatus 2,3 % 
Oxyptila trux 1,8% 
Centromerus expertus 1,6% 
Gonatum isabellinum 1,6% 
Agroeca brunnea 1,2% 
Robertus lividus 1,0% 


unter 1%: 
Lepthyphantes pallidus 
Walckenaera obtusa 
Clubiona lutescens 
Ceratinella brevis 
Coelotes atropos 
Zora spinimana 
Cicurina cicur 
Lycosa pullata 
Pirata latitans 
Erigonella hiemalis 
Trochosa terricola 
Erigonella ignobilis 
Porrhomma pygmaeum 
Walckenaera melanocephala 
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Coelotes inermis 
Lepthyphantes tenebricola 
Cryphoeca silvicola _ 
Erigonella latifrons 
Minyriolus pusillus 
Walckenaera acuminata 
Macrargus rufus 
Lepthyphantes mansuetus 
Crustulina guttata 


Diese Gegeniiberstellung zeigt, daB sich die theoretisch erwartete Assoziation, 
insbesondére die Stammassoziation, mit der praktischen bis zu Arten von nur 1% 
Abundanz (das sind 3—4 Individuen je Jahresfang!) und darunter deckt. Nur 
Minyriolus servulus macht eine Ausnahme. Diese Art konnte nicht.in die Gruppie- 
rung aufgenommen werden, da'sie im ganzen Untersuchungsgebiet nur an einer 
Stelle, eben in diesem Biotop, gefunden wurde. Auch andere Arten zeigen nur 
lokale Verbreitung und konnten daher in die theoretische Assoziation nicht auf- 
genommen (Hrigonella hiemalis und ignobilis, Walckenaera melanocephala) baw. 
in der praktischen kaum erwartet werden (Cybaeus angustiarum, Tegenaria 
torpida). Das Vorkommen der restlichen, nur in Einzelindividuen auftretenden 
Arten erklart sich als Kinstrahlung aus benachbarten Biotopen, die bei einem un- 
unterbrochenen Fang wahrend eines Jahres nicht verwunderlich und im einzelnen 
nicht sicher vorauszusagen ist. Auf eine Erklarung dieser Falle soll daher ver- 
zichtet werden. 

2. Beispiel. GroBe, humusreiche, sehr feuchte Wiese vor einem Erlenbruch, 
von einem Wassergraben durchzogen. Einstrahlung aus umliegenden, trockeneren 
Wiesen ist méglich, das Auftreten hygrophiler Arten vom nahen Wassergraben 
ist wahrscheinlich. In diesem Biotop sind in erster Linie photobiont-hygrobionte 
(bzw. -phile) Arten zu erwarten. : 


photobiont-hygrobiont photophil-hygrophil 
Pirata latitans Lycosa pullata 
Arctosa leopardus Erigone dentipalpis 


Erigone atra ‘ 
euryphot-hygrobiont 


photobiont-hygrophil Pachygnatha clerckit 
Stylothorax agrestis Lycosa saccata 
Stylothorax retusa ; 
Trochosa spinipalpis photophil-euryhygr 
Oxyptila simplex Pachygnatha degeert 

photophil-hygrobiont euryphot-euryhygr 
Porrhomma pygmaeum Centromerita bicolor 
Antistea elegans X ysticus viaticus 


AuBer dieser Stammassoziation ist vor allem geringe Einstrahlung von folgenden 
Arten zu erwarten: 


photobiont-hydrobiont photobiont-hemihygrophil 
(vom Wassergraben) (von Trockenwiesen) 
Pirata piraticus Dicymbium nigrum 
Trachygnatha dentata Trochosa ruricola 


Lycosa tarsalis 


photophil-hemihygrophal 
Tarentula cuneata 
Tarentula pulverulenta 


6* 
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Theoretische Assoziation 


Stylothorax retusa + 
Pirata latitans + : 
Pachygnatha clerckit +- 
Lycosa pullata +- 
Centromerita bicolor + 
Lycosa tarsalis 
Stylothorax agrestis + 
Dicymbium mgrum 
Erigone atra + 
Trochosa spinipalpis +- 
Tarentula pulverulenta 


Tarentula cuneata 
Pachygnatha degeert + 
Oxyptila simplex +- 
Erigone dentipalpis +- 
Arctosa leopardus +- 
Pirata piraticus 
Xysticus viaticus + 
Antistea elegans + 
Lycosa saccata -+- 


(nicht eingestuft) 


(nicht eingestuft) 
Porrhomma pygmaeum 
Trochosa ruricola 
Trachygnatha dentata 


Die Gegeniiberstellung der Assoziationen: 


Praktische Assoziation 
(Fangziffer: 950 ad. Ind.) 


Stylothorax retusa 38,2 % Abundanz 


Pirata latitans 22,6 % 
Pachygnatha clerckit 9,9% 
Lycosa pullata 8,1% 
Centromerita bicolor 3,8 % 
Lycosa tarsalis 3,2% 
Stylothorax agrestis 3,0% 
Dicymbium nigrum 2,2% 
Erigone atra 2,1% 

Trochosa spinipalpis 1,7% 
Tarentula pulverulenta 1,3% 


unter 1%: 
Tarentula cuneata 
Pachygnatha degeert 
Oxyptila simplex 
Brigone dentipalpis 
Arctosa leopardus 
Pirata piraticus 
Xysticus viaticus 
Antistea elegans 
Lycosa saccata 
Centromerus expertus 
X ysticus pint 
Robertus lividus. 
Lophomma stativum 
Ceratinella brevis 
Bathyphantes gracilis 
Araeoncus humilis 


Auch dieses Beispiel zeigt die weitgehende Ubereinstimmung von theoretisch 
erwarteter und praktisch gefundener Assoziation. Die in der theoretischen Assozia- 
tion nicht enthaltenen Arten Centromerus eapertus (hemiombrophil-hygrobiont), 
Robertus lividus (hylobiont-hemihygrophil), Ceratinella brevis (hylobiont-hygrophil) 
und Bathyphantes gracilis (ombrophil-hygrophil) sind vom nahen Bruchwalde 
eingestrahlt. 

Die Beispiele lieBen sich vermehren. Sie zeigen, daB sich die quali- 
tative Besiedlung eines Standortes bis herab zu Assoziationselementen 
mit nur 1% Abundanz, das sind in der Regel einzelne Individuen; 
richtig bestimmen lépt. Doch bleibt ungewiB, in welcher Abundanz die 
wm Biotop zu erwartenden Arten wirklich auftreten. Nur soviel la8t sich 

_dariiber voraussagen, da8 die fiir die Faktorenkombination eines Stand- 
ortes typischen Arten, die Stammassoziation (,,Eukonstante Arten‘‘ 
nach 'TIscHLER 1949, 8. 8), zahlreicher vorhanden sein werden, als die 
, akzidentiellen Arten‘‘, deren Verbreitungsschwerpunkt in benach- 
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barten, andersartigen Lebensraumen liegt und die in den untersuchten 
Biotop unregelmaBig einstrahlen. Versucht man das quantitative Auf- 
treten der Arten zu ergriinden, so wird man zunichst daran denken, 
da die fiihrenden Elemente in den jeweiligen (Mikro-) Biotopen ihr 
Optimum finden und deshalb in groBer Individuenzahl in Erscheinung 
treten. Selbstverstandlich ist die von mir vorgenommene Gradation 
der klimabildenden Hauptfaktoren nur eine sehr grobe Gliederung, die 
zwar die Grobanspriiche einer Art in abiotischer Hinsicht trifft und 
gewissermaBen die Grenzen des Vorkommens absteckt, aber etwaigen 
gusatzlichen Feinanspriichen nicht Rechnung tragen kann. Wiirde 
man auch diese kennen (kénnte man folgern), so ware es wahrscheinlich 
moglich, auch die quantitative Zusammensetzung einer Assoziation 
vorauszubestimmen. So lassen sich nach THrenEMANN (1950, 9S. 51) 
,das ,Verbreitungsproblem‘! und das ,Produktionsproblem‘ in Scharfe 
nicht trennen... Denn es ist augenscheinlich kein prinzipieller Unter- 
schied vorhanden zwischen einer Untersuchung tiber das Vorkommen 
eines Organismus an einer bestimmten Stelle im Lebensraum iiberhaupt 
und einer solchen iiber die Starke seines Auftretens in dem betreffenden 
Biotop‘‘ — eine Auffassung, der sich auch StRENzKE (1951) anschlieBt. 

Wie S. 103 noch gezeigt werden wird, heben sich schon unter den 
Bewohnern mittelfeuchter Gebiete, den hemihygrobiouten bzw. -philen 
Arten des Waldbodens, deutlich 3 Untergruppen ab, deren Feuchtig- 
keitsanspriiche innerhalb der Mittelwerte mehr nach trocken oder feucht 
neigen. Hier sind Feinanspriiche deutlich zu erkennen. Aber selbst von 
den Vertretern dieser Untergruppen dominiert jeweils einer je Standort. 
Daraus kénnte gefolgert werden, daB weitere Faktoren, die gerade die 
quantitative Entfaltung bestimmen, tibersehen wurden. Vergleicht 
man nun alle Biotope, in denen eine Art hohe Abundanz erreicht, und 
prift sie auf den jeweiligen Wirkungsgrad gemeinsamer Faktoren, so 
wird man allerdings bald zugeben miissen, daB eine Art in recht ver- 
schiedenartigen Biotopen gleich zahlreich sein kann und daf demnach 
ihre Anspriiche offenbar praktisch gar nicht so speziell sein kénnen, wie 
man dies theoretisch annehmen wollte. Und wenn jede Spinnenart 
zu ihren allgemeinen mikroklimatischen Bediirfnissen noch weitere, 
sehr verborgene Sonderanspriiche stellen wiirde, kénnte die richtige 
Zusammenstellung einer theoretischen Assoziation von rund 20 Ele- 
menten kaum gelingen. Wiirden namlich von 20 terrestrischen Arten, 
deren dkologischen Charakter ich als ombrophil-hygrophil charakteri- 
siert habe, einige auBer ihrer Hygrophilie noch eine spezielle Bindung 
an lockere oder geschichtete Laubstreu haben, andere an niedriges oder 
hohes Gras, wieder andere an nackten Boden oder an bestimmte Beute- 
‘tiere, die nur stellenweise vorkommen, so ware es nicht denkbar, alle 


1 ,, Verteilungsproblem“ in der Definition von STRENZKE (1951, S. 164). 
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diese Arten im Laufe eines Jahres mit beweisbarer RegelmaBigkeit in 
einer Falle zu finden. Gerade die richtige theoretische Voraussage einer 
gréBeren Artenkombination nach MaGgabe zweier Hauptfaktoren be- 
weist, daB die einzelnen Arten weder an einen standértlichen Komplex 
noch an andere, nicht in Rechnung gestellte Teilfaktoren enger gebunden 
sind. Doch bleibt die Frage offen, inwieweit ihr quantitatives Auftreten 
durch einen bestimmten, optimalen Wirkungsgrad dieser Hauptfaktoren 
bestimmt wird. Bei meinen Untersuchungen wurden zu den Zonen- 
fangen vergleichsweise Messungen von Temperatur, Luftfeuchtigkeit 
und absolutem Wassergehalt des Bodens an den Fallenstandorten durch- 
gefiihrt. Aus diesen allerdings nur probeweisen und damit unzu- 
reichenden Messungen war keine Zahl optimalen Bediirfnisses abzu- 
leiten. Sie wurde auch mit laufenden Messungen von PALMGREN (1939) 
fiir Dolomedes nicht gefunden oder abgegrenzt. Wenn allgemein festzu- 
stellen und beziiglich von Einzelfaktoren durch Messungen zu beweisen 
ist, daB eine Art auch in anscheinend sehr gleichartigen Biotopen ver- 
schieden hiufig ist, so bleibt freilich immer fraglich, ob diese Biotope 
wirklich gleich sind. Hin derartiger Beweis lat sich bei Freilandbiotopen 
nicht fihren. Es ist nur unwahrscheinlich, daB auch die im ganzen 
Untersuchungsgebiet haufigen Arten, denen man sozusagen auf Schritt 
und Tritt begegnen kann, nur an einzelnen Punkten ein Optimum finden 
sollten, das es ihnen gestattet, an die erste Stelle der Assoziation aufzu- 
ricken. Da wir aber weder die Gleichartigkeit einzelner Biotope be- 
weisen noch das Optimum einer Art im Freiland ermitteln kénnen, 
wollen wir bei unseren weiteren Uberlegungen nicht von einer Art aus- 
gehen, sondern von der Assoziation. Wir wollen also nicht fragen, 
warum eine bestimmte Art in einem Biotop sehr héufig ist, sondern warum 
nur diese Art in ihm so hohe Abundanz erreicht. Sicher wird diese Art 
dort ihr Optimum finden, aber auf Grund der autékologischen Studien 
ist ebenso sicher, daf noch wenigstens 3—4 weitere Arten dort beziiglich 
der abiotischen Faktoren ein Optimum finden miiBten. Es ist also 
nicht einzusehen und durch die Wirkungsweise abiotischer Faktoren 
allein nicht erklirlich, warum nicht wenigstens 4—5 Arten in gleicher 
Abundanz nebeneinander leben sollten. Dies ist aber nur ausnahms- 
weise und in besonders variablen Biotopen der Fall, deren Artenreichtum 
und Besiedlungsdichte die quantitative Entfaltung der fiihrenden 
Assoziationselemente hemmt. Auf eine Art bezogen, miissen wir also 
folgern, dag ihr zwar die Biotope, in denen sie héchste Abundanz erreicht, 
ein Optimum bieten werden, daB sie aber wahrscheinlich nicht in jedem 
optimalen Biotop gleich hohe Abundanz erreicht. Es steht also nichts 
im Wege, den Vorzugsbiotop und dékologischen Charakter einer Art nach 
MaBgabe ihres quantitativen Auftretens abzuleiten, doch diirfen wir 
nicht erwarten, dieser Art in dem festgestellten Vorzugsbiotop iberall 
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in gleicher Haufigkeit zu begegnen. Diese Uberlegungen fihren also 
zu dem Schlu&, daB das quantitative Auftreten der Arten mit dem 
Wirkungsgrad abiotischer Faktoren allein nicht ausreichend erklart 
werden kann. Jst eine bestimmte Konstellation abiotischer Faktoren 
Voraussetzung fiir das Vorkommen einer Art tiberhaupt (,,Verteilung“) 
und gibt der spexifische Wirkungsgrad dieser Faktoren die Méglichkeit 
zur Entfaltung (,,Produktion“), so diirfte die Stirke dieser Entfaltung 
durch Konkurrenzfaktoren bestimmt und reguliert werden. Schon BRISTOWE 
(1941, 8.508) auBerte die Ansicht: ,,The climate of countries and of 
habitats limits the number of species, and food supply the number of 
individuals, which can inhabit them.“ : 

Um der Lésung dieses Problems naéher zu kommen, empfiehlt sich 
das Studium von Arten, deren unregelmaBiges Auftreten darauf hin- 
deutet, daB sie im ganzen Gebiet kein Optimum finden. Im Konkurrenz- 
kampf hat allgemein sicher die Art einen Vorteil, die in ihrem Biotop 
ein Optimum findet. Arten, die vielleicht im ganzen Gebiet kein solches 
finden, diirften daher die Auswirkungen interspezifischer Konkurrenz 
besonders deutlich zeigen und uns den Schliissel dafiir geben, unter 
welchen Umstinden sie sich halten kénnen und welche Faktoren ihre 
Abundanz steuern. Solche Arten sind verstaéndlicherweise in der Regel 
individuenschwach vertreten und zeigen ein unregelmaBiges, insel- 
artiges Vorkommen. Die minimale Fangziffer und die wenigen, oft sehr 
ungleichartigen Biotope, in denen sie gefunden werden, erlauben keine 
weiteren Schliisse. Hine Art aber erreicht im Untersuchungsgebiet 
trotz unregelmaBigen Auftretens stellenweise Abundanzwerte zwischen 
8 und 39% der Jahresassoziation: es ist Lycosa chelata. Sie fallt deshalb 
aus der Reihe der iibrigen Formen, weil sich die wenigen Biotope, in 
denen sie in héherer Abundanz lebt und die in verschiedenen Teilen 
des Untersuchungsgebietes liegen, unter keinem Gesichtspunkt ver- 
gleichen lassen. Dant (1908, S. 421) schreibt tiber ihr Vorkommen: 

,,lch fand die Art in der Ebene nur im Bereich des Laubholzwaldes, d. h. nur 
soweit sich abgefallene Blatter fanden, aber auch dann nur an sehr sonnigen, 
warmen Stellen... In den Nadelholzwaldern traf ich sie immer weit seltener. . . 
Sobald einzelne Laubholzbaume dem Nadelholzwalde eingestreut sind, wird 
L. chelata haufiger. Nur in den Alpen, etwa 1000 m hoch, fand ich sie zahlreich auch 
im reinen Nadelholzwalde.“ 

Die Betonung liegt also auf Laubwald, sonnig, warm. Auch hier 
erreicht die Art ihre héchste Abundanz in zwar schattiger, aber wind- 
geschiitzter, mit Eschen und Erlen bestockter kleiner Senke am Rande 
eines ausgedehnten Féhrenbestandes. Sie fehlt aber in anderen Bruch- 
wialdern und ist in Laubholzbestainden, auch an siidlich exponierten, 
warmen Stellen, nur vereinzelt zu beobachten. Hohe Abundanz laBt 
sie jedoch weiter im Moos eines Féhrenstangenholzes auf feuchtem Stand- 
ort, weitab von Laubholz, feststellen und fehlt an anderer Stelle in 
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analogem Biotop. Dauts Beobachtungen sprechen dafir, daB die 
Art im Untersuchungsgebiet kein eigentliches Optimum findet, da die 
Nadelholzbestinde bei weitem iiberwiegen und die Laubholzbestinde 
vielleicht durch andere Arten praokkupiert waren. Wegen der besonderen 
Warme des Gesamtgebietes aber kommt die Art neben anderen wirme- 
liebenden Formen (Uloborus walckenaerius, Cyclosa oculata, Theridium 
blackwalli) iiberhaupt hier vor. Doch ist sie vermutlich wenig ‘resistent 
und kann sich nur dort halten, wo die Konkurrenz gering ist. Schon 
1952 glaubte ich das unregelmaBige Auftreten von L. chelata, das ich 
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Abb. 4. Abundanzverhaltnis zwischen Lycosa chelata und den iibrigen gré8eren Arten 
(Begleitarten) an 19 Standorten. 


nach allen moglichen Gesichtspunkten gepriift habe, mit der Abundanz 
der iibrigen, gr6Beren Arten im Biotop in Zusammenhang bringen zu 
konnen. Chelata wird nur dort fiihrend, wo gréBere Begleitarten eine 
geringe Abundanz berechnen lassen. Diese Korrelation der Abundanz 
zwischen Lycosa chelata und Begleitarten ist in Abb. 4 graphisch dar- 
gestellt. In diese Darstellung wurden alle jene Fallenstandorte *ein- 
bezogen, an denen chelata wenigstens in Kinzahl erbeutet wurde. Einzel- 
fange kénnen natiirlich gelegentlich auch in pessimalem Biotop gemacht 
werden. Daraus diirfte sich die UnregelmaBigkeit der Kurve erklaren. 
Im ganzen aber ist aus der Darstellung abzulesen, da8 die Abundanz 
von chelata mit Abnahme der Hiufigkeit der Begleitarten wachst. 
Als Begleitarten sind gerechnet: Coelotes atropos und inermis, Histopona 
torpida, Cicurina cicur, Trochosa terricola, Tarentula pulverulenta und 
aculeata, Lycosa tarsalis, paludicola und saccata, Xerolycosa nemoralis, 
Amaurobius fenestralis, Agroeca brunnea und proxima, Harpactes lepidus, 
Zelotes latreillei und petrensis, Zelotes subterraneus, Drassodes signifer. 
Trotzdem nun diese Wechselbezichungen unverkennbar sind, kénnte 
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ihre Deutung als direkte Beziehung dieser Arten zueinander doch bis 
zu einem gewissen Grade ein TrugschluB sein. Da festgestellt wurde, 
daf in jeder Assoziation eine starke Staffelung der Abundanzwerte in 
Erscheinung tritt, mu8 natiirlich bei Dominanz von chelata der quanti- 
tative Anteil der tibrigen Arten zutiicktreten und umgekehrt. Da aber 
aus den oben angestellten Uberlegungen zu folgern ist, daB fiir die 
Abundanzhéhe auch interspezifische Beziehungen von ausschlag- 
gebender Bedeutung sein miissen, liegt es nahe, dieses Problem einmal 
vom Gesichtspunkt. der zeit- «0 
lichen Sonderung zu betrach- %| 
ten. Vergleichen wir die Fort- 50 
pflanzungszeit der fiihrenden 
Assoziationselemente, so fallt #0 
auf, daB die Fortpflanzungszeit 
von Lycosa chelata an den Or- 
ten ihres staérksten Auftretens 
stets in eine zeitliche Liicke 
fallt, die zwischen den Fort- 
pflanzungsperioden aller wb- 
tigen groBeren Arten liegt (vgl. ‘i 
Abb. 6). Diese Beobachtung J ipl gd” MikeWihy aXberg Wl Pes 
drangt uns die Frage auf, ob Abb. 5. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der 
nicht gang allgemein eine zeit- jen assozindonstonent (yp 2 ar 
liche Sonderung zwischen den carpenteri, b Typhochraestus digitatus, c Tro- 
fiihrenden Assoziationselemen- i icaanie a PO SI, 

ten vorliegt. ; 

Bei der Priifung von 50 terrestrischen Assoziationen, die tiber minde- 
stens 1 Jahr mittels Fallen registriert wurden, liBt sich nun zunachst all - 
gemein die tiberraschende Feststellung machen, dafs in 47 Fallen wenig- 
stens die beiden fiihrenden Arten einer Assoziation zeitlich gesondert sind, 
d. h. daB der Héhepunkt ihrer Kopulationszeit um mindestens 1 Monat 
differiert. Dariiber hinaus aber sind vielfach noch weitere Arten in der 
Reihenfolge ihrer relativen Haufigkeit voneinander zeitlich gesondert. 

Die mannigfachen Sonderungsgrade, deren Einzelbesprechung zu 
weit fiihren wiirde, lassen sich wenigen Grundtypen zuordnen. Diese 
seien hier aufgezeigt. Auf den zur Veranschaulichung jedes Typs | 
beigegebenen Abbildungen sind im Sinne vereinfachter phianologischer 
Kurven jeweils die Kopulationszeit der Arten (bei diplochronen Arten 
nur die Primarperiode) eingetragen, wobei die Héhe der Kurven den 
Abundanzwert der Spezies anzeigt. 

Typ1. Die 5 ersten Stellen der Assoziation sind zeitlich klar ge 
sondert (Abb. 5). Eine so weitgehende Sonderung kommt nur in 2 Fallen 
vor. Hier hei®t die Artenkombination in der Reihenfolge ihrer Abundanz: 
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Macrargus carpentert Tarentula aculeata 

T yphochraestus digitatus Macrargus carpenteri 
Trochosa terricola T yphochraestus digitatus 
Tarentula aculeata Tapinocyba antepenultima 


Xerolycosa nemoralis 


Xerolycosa nemoralis 


Typ 2a. Die ersten 4—6 Stellen sind gesondert, doch fiallt die 
Kopulationszeit einer der beiden ersten mit einer der 3.—6. Art zu-— 
sammen (Abb. 6). Diese isochronen Arten sind aber tageszeitlich ge- 

sondert, indem die eine ein Tag-, die andere ein Nachtrauber ist (Trochosa 


terricola — Agroeca brunnea, Trochosa terricola — Coelotes inermis, 
fi a 
% 
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Abb. 6. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der 6 ersten Assoziationselemente nach Typ 2a, 
von denen zwar bund e isochron, aber als Tag- und Nachtriéuber tageszeitlich gesondert 
sind. a Lycosa chelata, b Agroeca brunnea, c Centromerus silvaticus, d Bathyphantes concolor, 
e Trochosa terricola, f Coelotes atropos. 


Trochosa terricola — Harpactes lepidus). Diesem Typ folgen 8 Assozia- 
tionen. Die Artenkombination: 


Lycosa chelata 
Agroeca brunnea 
Centromerus silvaticus 
Bathyphantes concolor 
Trochosa terricola 
Coelotes atropos 


Cicurina cicur 
Micrargus herbigradus 
Harpactes lepidus 
Trochosa terricola 


Coelotes inermis 

Coelotes atropos 
Lepthyphantes tenebricola 
Trochosa terricola 
Hahnia pusilla 


Macrargus carpenteri 
Trochosa terricola 
Tarentula aculeata 
Agroeca brunnea 
Cicurina cicur 


Macrargus carpenteri 
Tarentula pulverulenta 
Trochosa terricola 
Agroeca brunnea 


Macrargus carpenteri 
Trochosa terricola 
Lycosa chelata 
Agroeca brunnea 


Trochosa terricola 
Cicurina cicur 
Agroeca brunnea 
Drassodes signifer 
Macrargus carpenter’ 


Agroeca brunnea 
Centromerus silvaticus 
Hahnia pusilla 
Trochosa terricola 


Typ 2b. Die beiden fihrenden Arten zeigen nur tageszeitliche 
Sonderung (Z'rochosa terricola — Agroeca brunnea, Tarentula aculeata — 
Zelotes electus), weitere Elemente aber jahreszeitliche Sonderung (Abb.7). 
Diesem Typ folgen 3 Assoziationen. Thre Artenkombination: 


Abundanz 
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. Trochosa terricola ' Frochosa terricola Macrargus carpenteri 
Agroeca brunnea Agroeca brunnea Tarentula aculeata 
Tarentula aculeata (Lycosa saccata) Zelotes electus 
Macrargus rufus Oxyptila brevipes Phrurolithus festivus 


Xysticus sabulosus 


Typ 2c. Die Fortpflanzungszeit der beiden fiihrenden oder an 1. und 
3. Stelle stehenden Arten fallt zusammen, doch ist es in Anbetracht 
ihrer betrachtlichen GrdBendifferenz wahrscheinlich, daB sie sich 
gegenseitig ignorieren (Abb. 8). Die kleine Art ist stets Hahnia pusilla 
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Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 7. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der 4 ersten Assoziationselemente nach Typ 2b, 
von denen a und b isochron, aber tageszeitlich gesondert sind. a Agroeca brunnea, 
b Trochosa terricola, ec Tarentula aculeata, d Macrargus rufus. 


Abb. 8. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der 4 ersten Assoziationselemente nach Typ 2c. 
a Coelotes inermis, b Coelotes atropos, c Hahnia pusilla, d Histopona torpida. 


(2 1,4—1,5 mm Korperlinge), die sich auSerdem durch verstecktere 
Lebensweise dem Zugriff der groBen Arten entziehen kénnte. Die 
groBen Arten sind mehrfach Coelotes inermis (9—12 mm), in Einzel- 
fallen Tarentula pulverulenta (6,5—10 mm) und Lycosa chelata (7 mm). 
Diesem Typ folgen 6 Assoziationen. Ihre Artenkombination: 


Coelotes inermis Coelotes inermis Hahnia pusilla 
Coelotes atropos Hahnia pusilla Tarentula pulverulenta 
. Hahnia pusilla Micronetaria viaria Trochosa terricola 
Histopona torpida Trochosa terricola Aulonia albimana 
Centromerus silvaticus 
Coelotes inermis Hahnia pusilla 
Hahnia pusilla Pelecopsis thoracatus  Coelotes inermis 
Coelotes atropos Lycosa chelata Hahmia pusilla 
Trochosa terricola Trochosa terricola Lepthyphantes pallidus 


Micronetaria viaria 


Typ 3. Die 4 ersten Stellen der Assoziation sind deutlich gesondert 
(Abb. 9). Diesem Typ folgen 6 Assoziationen, deren Artenkombi- 


nation hei®t: 
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Macrargus carpentert 
Trochosa terricola 
Xerolycosa nemoralis 
Lycosa chelata 
Hahnia pusilla 
Centromerus incilius 
Trochosa terricola 
Phrurolithus festivus 
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Macrargus carpenteri  Centromerus silvaticus 


Trochosa terricola Aulonia albimana 
Hahnia pusilla Trochosa terricola 
Drassodes signifer Hahnia pusilla 
Trochosa terricola Trochosa terricola 
Centromerita bicolor Macrargus rufus 
Hahnia pusilla _ Hahnia pusilla 
Coelotes atropos Cicurina cicur 


Typ 4a und b. Die 3 ersten Stellen sind gesondert. Hier kénnen wir 
‘zwischen (a) Wald- und (b) Wiesenform unterscheiden. Bei a ist die 
Sonderung deutlicher ausgeprigt (Abb. 10). Durch die stiérkeren kli- 
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Abb. 9. 


Abb. 10. 


Abb. 9. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der 4 ersten Assoziationselemente nach Typ 3. 
a Macrargus carpenteri, b Trochosa terricola, ¢ Xerolycosa nemoralis, d Lycosa chelata. 


Abb. 10. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der ersten 3 Arten nach Typ 4a (Waldform). 
a Coelotes atropos, b Cicurina cicur, ec Coelotes inermis. 


matischen Schwankungen auf freiem Wiesenplan und durch den Einflu8 
der Heumahd bedingt, ist bei b die gesamte Fortpflanzungsperiode 
seitlich komprimiert und auf die Monate April bis August zusammen- 
gedringt. Trotz dieses Staues aber kann eine zeitliche Sonderung noch 
wohlausgeprigt sein, wie Abb. 11 zeigt. Der Waldform folgen 9, der 
Wiesenform 2 Assoziationen mit folgender Artenkombination: — 


a) Coelotes atropos , Histopona torpida Agroeca brunnea 
Cicurina cicur Coelotes atropos Lycosa chelata 
Coelotes inermis Hahnia pusilla Trochosa terricola 
Hahnia pusilla Centromerus silvaticus Centromerus silvaticus 
Agroeca brunnea Macrargus rufus Coelotes inermis 
Aulonia albimana Agroeca brunnea Bathyphantes concolor 
Coelotes inermis Cicurina cicur Tarentula pulverulenta 
Centromerus silvaticus Agroeca brunnea Trochosa terricola 
Lepthyphantes tenebricola Centromerus silvaticus Centromerus silvaticus 

b) Lycosa tarsalis Lycosa tarsalis 
Tarentula pulverulenta Lycosa pullata 


Pirata latitans Pachygnatha clerckit 
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Typ 5. Nur die beiden fiihrenden Assoziationselemente sind zeitlich 
gesondert, die Kopulationszeit der Arten an 3.—6. Stelle fallt teilweise 
mit der der dominierenden Arten zusammen, l48t aber untereinander 
wieder eine Sonderung erkennen (Abb. 12). Diesem Typus folgen 


11 Assoziationen. Die Artenkombination: 
a 
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Abb.11. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der ersten 3 Arten nach Typ 4b (Wiesen- 


form). a Lycosa tarsalis, b Tarentula pulverulenta, c Pirata latitans, d Lycosa pullata. 
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Abb. 12. Beispiel einer zeitlichen Sonderung der ersten 2 Arten nach Typ 5. a Centromerus 
silvaticus, 6 Bathyphantes concolor, ec Dicymbium tibiale, d Minyriolus servulus, 
e Bathyphantes gracilis, f Pirata hygrophilus. 


Hrigone atra 


Centromerus silvaticus Centromerus silvaticus 
Stylothorax retusa 


Bathyphantes concolor —  Coelotes inermis 


Bathyphantes nigrinus — Centromerus silvaticus Agroeca brunnea 


Lycosa pullata Lepthyphantes mansuetus _—_ Coelotes atropos 

Coelotes atropos Trochosa terricola Coelotes atropos 

Coelotes inermis Lycosa pullata Hahnia pusilla 
T yphochraestus digitatus Lycosa tarsalis 


Xerolycosa nemoralis Pachygnatha clerckti 


Typ 6. Die Fortpflanzungsperiode der beiden fiihrenden Arten 
fallt zusammen. Eine zeitliche Sonderung zeigt sich aber weiter zwischen 
den Arten mit geringerer Abundanz (Abb. 13). Diesem Typ folgen nur 
3 Assoziationen mit folgender Artenkombination: . 
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Lycosa pullata Coelotes inermis Stylothorax retusa 
Tarentula pulverulenta Harpactes lepidus Pirata latitans 
Trochosa terricola Coelotes atropos Pachygnatha clerckit 
Pirata latitans Cicurina cicur Lycosa pullata 


Centromerita bicolor 


Zusammenfassend 1a Bt sich diese Statistik also folgendermaBen aus- 
werten: Will man auch die Fille einer tageszeitlichen Sonderung 
(Typ 2a und b) und einer extremen GréBendifferenz (Typ 2c) in Rech- — 
nung stellen — was durchaus berechtigt erscheint —, so sind in 25 der 
untersuchten 50 Assoziationen die ersten 4—5 Assoziationsmitglieder 
zeitlich gesondert, in weiteren 11 Assoziationen die ersten 3, in 11 die 
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Abb. 13. Beispiel einer Assoziation, bei der die beiden fiihrenden Arten isochron, die 
folgenden aber wieder zeitlich gesondert sind (Typ 6). a Lycosa pullata, b Tarentula 
pulverulenta, ec Trochosa terricola, d Pirata latitans, e Centromerita bicolor. 


ersten 2 Arten. Nur in 3 Assoziationen fallt die Fortpflanzungszeit der 
beiden fithrenden Arten zusammen. Diese Fille konnen um so unbedenk- 
licher als Ausnahmen gewertet werden, als hier die zeitliche Sonderung 
zwischen den Arten ab 3. Stelle wieder in Erscheinung tritt. 

Das Bestreben einer zeitlichen Sonderung wiirde sicher noch deut- 
licher, wenn man nicht die Reihenfolge der Arten nach MaBgabe ihrer 
Abundanz beachten, sondern einfach priifen wiirde, wie viele der 
5—7 haufigsten Arten gesonderte Kopulationszeit haben. Bemerkens- 
werterweise findet sich keine Assoziation, bei der auch nur die ersten 
3 Assoziationselemente gleiche Kopulationszeit haben. Ware also dieses 
Phanomen einer zeitlichen Sonderung ein reiner Zufall und wiirde sich 
die Assoziation der Arten allein aus der spezifischen Wirksamkeit 
abiotischer Faktoren ergeben, so wire zu erwarten, da8 sich mehrfach 
eine Kombination von wenigstens 3 hiaufigeren Arten, die gleiche 
Kopulationszeit haben, rein zufallig ergeben wiirde. Der statistische 
Nachweis dieser intergenerischen zeitlichen Sonderung mu8 um so mehr 
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tuberzeugen, als nach meiner friiheren Feststellung (1954, 8. 668), auf 
die hier schon mehrfach hingewiesen wurde, der Hauptkopulations- 
monat der Mai ist und die Masse der Arten von April bis Juni zur Fort- 
pflanzung schreitet. Erganzend dazu sei hier noch vor Augen gefiihrt, 
da8 26% aller gefundenen Arten im Mai, 21% im April, 19% im 
Juni und 9% im Juli Kopulationszeit haben. Demnach pflanzen sich 
_von April bis Juli 75% der Arten fort. Die restlichen 25% sind iiber die 
Monate August bis Marz ziemlich gleichmaBig verteilt. 

Es soll nun mit diesen Feststellungen nicht der Beweis gefiihrt 
--werden, daB die Arten sich nur dann entfalten kénnen, wenn ihre 
Fortpflanzungsperiode zufallig in eine zeitliche Liicke fallt. Es werden 
sicher noch weitere interspezifische Beziehungen auch zwischen ent- 
fernt verwandten Formen einer Assoziation bestehen. Die zeitliche 
Sonderung aber ist zunachst der einzige-Ausdruck einer interspezifischen 
Konkurrenz, der aus der Statistik abzulesen ist. Weitere Aufschliisse 
diirften sich ergeben, wenn bei kiinftigen Untersuchungen dieser Punkt 
in der Fragestellung beriicksichtigt und unsere Kenntnis iiber die 
Biologie der Arten erweitert worden ist. 

Wenn nun in dieser Form einer zeitlichen Sonderung die inter- 
-spezifische Konkurrenz in Erscheinung tritt, so muB zugegeben werden, 
da8 wir uns tiber die Art dieser Konkurrenz vorerst nur ganz unbestimmte 
Vorstellungen machen kénnen. Hier leben morphologisch und biologisch 
_ sehr verschiedenartige Typen nebeneinander, Arten, deren zum Teil 
erhebliche GréBendifferenz schon bezweifeln 1aBt, ob sie jemals einander 
als Beuteobjekt ansehen oder miteinander in Nahrungskonkurrenz 
treten kénnten. Eine zeitliche Sonderung zwischen stark groBendiffe- 
renten Arten braucht aber nicht deshalb notwendig zu sein, weil sie im 
adulten Zustand zur Zeit der Fortpflanzung in starke Nahrungs- und 
Raumkonkurrenz treten und sich dabei gegenseitig auffressen. Es wire 
auch denkbar, daB gerade Jugendstadien der groBeren Arten den adulten 
Individuen der kleinen gefahrlich werden. Es kénnten sich dann nur 
solche kleinen. Arten ohne betrichtliche Ausfaille vermehren, deren 
Reife- oder Fortpflanzungszeit auBerhalb einer bestimmten Entwick- 
lungsperiode ‘groBer Arten liegt. Sobald diese juvenilen Stadien der 
groBen Arten dann eine bestimmte GréBe erreicht haben, fallen kleine 
_ Lebewesen aus ihrem Beuteschema aus. 

AuBerdem wire es denkbar, da8 die einzelnen Arten aufeinander ganz 
verschieden ansprechen. Abgesehen davon, daf sich kleinere Arten 
durch verstecktere Lebensweise dem Zugriff groBer entziehen konnen, 
bestiinde die Moglichkeit, da&8 manche Arten weit gefaéhrdeter sind, weil 
sie durch Kérperform, Zeichnung und Bewegungsweise bestimmten 
anderen Arten starker auffallen oder besser in ihr Beuteschema passen. 
Dies wiire ein psychologisches Moment, dessen experimentelle Priifung 
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wahrscheinlich weitere wertvolle Aufschliisse bringen diirfte. Als 
weiteres psychisches Moment kime in Frage, da eine Art gegentiber 
einer anderen stark phobisch reagiert und dadurch unter fortgesetzten 
Stérungen und nachhaltiger Beunruhigung sehr zu leiden hat. Doch 
sind diese und weitere Punkte vorerst reine MutmaBungen, die aber fir 
die Fragestellung bei weiteren Untersuchungen wichtig genug erscheinen, 
um hier genannt zu werden (vgl. auch 8. 148). 


Eine Biozénose ist bekanntlich kein statisches Gefiige, das sich 
einmal eingestellt hat und so bestehen bleibt, sondern ein dynamisches 
System, in dem laufend eine Zuwanderung aus angrenzenden Lebens- 
rdéumen und auch von weiter her auf dem Luftwege (funktionelles Flug- 
vermogen mittels Schwebfaiden) sowie eine Abwanderung (Abdrangung) 
stattfindet. Ob eine zugewanderte Art ansdssig werden und wie stark 
sie sich vermehren kann, hangt neben der ihr adiquaten Konstellation 
der Standortsverhiltnisse von der Moglichkeit der biologischen Hin- 
passung in diese Arten- und Lebensgemeinschaft ab. Schon langer ist . 
der Begriff der ,,dkologischen Nische‘‘ im Gebrauch. Diesem ist der 
Begriff der ,,zettlichen Nische‘ oder allgemein der ,,biologischen Nische“ 
zuzuordnen. 


Diese ,,biologische Nische“‘ ist nur ein besonderer, durch diesen Ausdruck 
hervorgehobener Teil des Begriffes der ,,dkologischen Nische“. Dieser — zunachst 
nur ,,niche“’ genannt — wurde von ELTON gepragt und (1927, 8. 64) als ,,place in 
the biotic environment, its relations to food and enemies‘‘ bezeichnet. In dieser 
Fassung und mit den erliuternden Beispielen entspricht er dem Begriff ,,Stellen- 
aquivalenz‘‘ von TiscHLER (1951, 8. 138). Da Exrons Begriff aber in der Folgezeit 
mehr raumlich als ganzheitlich gebraucht wurde, hat ihn GUnrHER (1950, 8. 82) 
als vieldimensionales Beziehungssystem zwischen den (,,dkischen‘‘) Umwelt- 
gegebenheiten und den besonderen (,,autozoischen‘‘) Anspruchs- und Verhaltens- 
kombinationen jeder Tierart neu definiert. Die ,,dkologische Nische“‘ wird nach 
GUNTHER ,,nicht besetzt, sondern gebildet‘‘ und ist daher wohl als evolutives 
Ergebnis aufzufassen. In solcher Definition ist die Nischenbildung als Evolutions- 
faktor im Sinne von Lupwie (1950) und GinrHeR (1949) voll brauchbar. So kann 
auch als Kinnischung aufgefaB8t werden, wenn einer Spinnenart durch jahreszeitliche 
Verschiebung ihrer Fortpflanzungsperiode die Bildung einer besonderen “und 
giinstigen Nische gelungen ist, wobei diese Einnischung nicht nur eine Anderung 
der Entwicklungsgeschwindigkeit, sondern in den meisten Fallen auch eine gleich- 
zeitige Adaptation an alle dkischen Umweltgegebenheiten zu dieser Zeit in abioti- 
scher und biotischer Hinsicht erforderlich gemacht hat. Die Bildung einer solchen 
Nische aber gelingt nicht sofort und nur unter bestimmten Voraussetzungen. 
Solange eine Art ihre Nische nicht neu- oder umbilden kann, sind ihr vielerorts 
Verbreitungsgrenzen gesetzt. Jenseits dieser Grenzen sind die autozoischen 
Dimensionen mit den dkischen Gegebenheiten nicht zur Deckung zu bringen. So- 
weit aber diese Dimensionen im Raum und in der Zeit zur Deckung gebracht 
werden kénnen, muB der dkische Nischenbereich auch besetzbar sein. Insofern 
sind die hier gebrauchten Teilbegriffe ,,zeitliche’’ und »biologische Nische“* zwar 
in dem Begriff ,,6kologische Nische‘ eingeschlossen, lenken aber diesen ziemlich. 


abstrakt gewordenen Begriff in konkrete und leichter faBliche Bahnen und haben 
deshalb sicher eine Berechtigung. 
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Trotz optimaler Umweltbedingungen abiotischer Natur kann sich 
eine Art nur dort voll entfalten, wo ihre Fortpflanzungsperiode giinstig 
in eine zeitliche Liicke zwischen der Fortpflanzungszeit der ansassigen 
Arten und damit in eine biologische Nische fallt. 

Welche Bedeutung diese zeitliche Nische hat, zeigen die winterreifen 
Arten. Es sind nur wenige Formen, denen es dank ihrer besonderen 
Kalteresistenz mdéglich ist, sich inmitten der Wintermonate fortzu- 
pilanzen. Da auch sie untereinander eine gewisse zeitliche Sonderung 
zeigen (vgl. TRETZEL 1954, 8. 633), haben sie seitens der Spinnenwelt 
wenig Konkurrenz zu erwarten. Ihrer ,,Produktion“ steht also nichts 
im Wege. Tatsichlich finden wir winterreife Arten (Centromerus 
silvaticus und incilius, Macrargus carpenteri, Centromerita bicolor, 
Cicurina cicur, Typhochraestus digitatus) unter 41 Assoziationen, in 
denen eine von ihnen tiber 3% Abundanz erreicht, 15mal an erster, 
9mal an zweiter und 4mal an dritter Stelle. 

Wertvolle Aufschliisse in besprochener Hinsicht diirfte gerade das Studium 
der Sukzessionen geben. Dazu wiirde es sich empfehlen, Verbindung mit Forst- 
amtern aufzunehmen, um zu erfahren, welche Kahlschlage in folgenden Jahren 
geplant sind. In solchen Altholzbestanden ware dann die bisherige Assoziation 
mit Fallenhilfe zu registrieren. Eine laufende Kontrolle nach dem Kahlhieb und der 
Aufforstung lieBe verfolgen, welche Arten nach der mikroklimatischen Verande- 
rung ersetzt werden und welche mit zunehmendem Alter des- Jungwuchses sich 
wieder einstellen. 


3. Der generische Koeffizient. 


Schon bei der Durchsicht der wenigen bisher angeftihrten Assozia- 
tionsbeispiele fallt auf, daB in den einzelnen Biotopen jede Gattung 
in der Regel mit nur einer Art vertreten ist. Diese Erscheinung der 
intragenerischen Isolation ist, wie eingangs schon erwahnt, auch bei 
anderen Tiergruppen aufgefallen und von verschiedenen Autoren, vor 
allem Monarp (1920), zum Gesetz erhoben worden. Gerade diese im 
Tierreich also allgemein verbreitete Erscheinung zeugt von einer sehr 
gesetzmaBigen Sonderung nichstverwandter Arten, die letztlich als 
Folgeerscheinung intraspezifischer Konkurrenz anzusehen ist. Freilich 
darf aus dieser Feststellung einer intragenerischen Isolation nicht ohne 
weiteres gefolgert werden, da die gesonderten Arten heute noch mit- 
einander konkurrieren wiirden. Die Konkurrenz gab primaren Anla8 
zur Ausbildung verschiedenartiger Okologischer Charaktere. Nach 
Durchfiihrung einer vollstiindigen Sonderung aber war die unmittelbare 
Konkurrenz aufgehoben. Sie kann sich nur bei unvollstandiger Sonde- 
rung noch bemerkbar machen. In diesem Sinne nimmt auch LinDRoTH 
(1949) zu den Folgerungen ELTons Stellung: ,,Wenn die Auffassung 
Exrons richtig ist, daB nahe verwandte Formen meistens gesondert 
leben, braucht dies nicht zu bedeuten, da8 sie miteinander konkurrieren, 
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7%. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 
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sondern da8 die dkologische Differenz eine primire Voraussetzung ihrer 
Entstehung als physiologisch getrennte Hinheit dargestellt hat.‘ Jedoch 
scheint LinprotH nicht weiter zu tiberlegen, warum es zu einer so 
gesetzmaiBigen dkologischen Differenz gerade zwischen nahverwandten 
Arten gekommen ist. Im iibrigen fiihrt Euron diese Erscheinung auch 
nicht ausschlieBlich auf eine bestehende Konkurrenz zuriick, wie das 
Zitat 8S. 52 beweist. 


Allgemeiner zahlenmaBiger Ausdruck der intragenerischen Isolation 
ist der generische Koeffizient (JaccarD 1902), der das Verhaltnis 
zwischen Arten- und Gattungszahl eines Biotops angibt. Dieser 
Koeffizient liegt bei terrestrischen Jahresassoziationen im Durchschnitt 
bei 69,0%. Diese Zahl ist nicht so hoch, daB sie von der vorgenannten 
GesetzmaBigkeit voll tiberzeugen kénnte. Nun kann aber bei Spinnen 
an Stelle der raumlichen Sonderung auch die zeitliche treten. Zerlegen 
wir deshalb die gleichen Jahresassoziationen, aus denen der genannte 
Wert berechnet wurde, in ihre verschiedenen Aspekte, so ergibt sich 
fiir die jahreszeitliche Assoziation, bei der auch die zeitliche Sonderung 
bis zu einem gewissen Grade zum Ausdruck kommt, der Mittelwert 
von 84%, der besagt, daB von jeweils 10 Arten 8—9 verschiedenen 
Gattungen (im Sinne der alteren Systematik!) entstammen. Dieser 
Wert spricht tiberzeugend fir diese GesetzmaBigkeit. Er deckt sich auf- 
fallenderweise mit dem generischen Koeffizienten, der sich aus der 
Addition aller von Exron (1946) untersuchten Tiergemeinschaften 
ergibt, fast vollig: dieser betragt 83,3%. 


IV. Spezielle Feststellungen intragenerischer Isolation 
in Form einer riumlichen oder zeitlichen Sonderung. 


Die Feststellung der GesetzmaiBigkeit einer intragenerischen Isolation bei 
Spinnen ware nach Ansicht des Verfassers ohne die Fallenfangmethode, die nicht 
nur eine Prazisierung der autékologischen Diagnosen, sondern vor allem auch eine 
mit solcher Genauigkeit bisher unmégliche Festlegung der Fortpflanzungszeit 
eurychroner Arten erlaubt hat, in diesem Umfange nicht denkbar gewesen. Mit 
dieser Untersuchungsmethode konnte aber nur die terrestrische Assoziation der 
Spinnen erfaBt werden, die rund 50% der im Untersuchungsgebiet festgestellten 
Arten betragt. Aus diesen methodischen Griinden war urspriinglich beabsichtigt, 
vorliegende Untersuchung im wesentlichen auf die Bodenfauna zu beschranken, 
da anzunehmen war, daB die Bewohner héherer Strata die besprochene Gesetz- 
mafigkeit nicht so deutlich zu erkennen geben. Diese, in der Mehrzahl sessile, 
netzbauende Arten sind nur mit den herkémmlichen, an subjektiven und mechani- 
schen Fehlerquellen reichen Sammelmethoden mit der Hand, dem Kescher und 
Klopfapparat erfaBbar. Dabei kann die natiirliche Aktivitét der Tiere, die fiir 
die Feststellung der Kopulationszeit so wichtig ist, nicht registriert werden. 
Dieser methodische Nachteil wird zwar teilweise dadurch kompensiert, daB die 
Formen héherer Fangschichten tiberwiegend stenochron sind und das kurzfristige 
Auftreten reifer $¢ die Fortpflanzungszeit anzeigt. Doch ist die Fortpflanzungs- 
periode der Spinnen iiber dem Boden, die dem Witterungseinflu8 starker ausgesetzt 
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sind als die Bodenformen, hauptsachlich auf die Friihjahrsmonate zusammen- 
gedréngt und um den Mai gruppiert. Und gerade wegen dieser Konzentration 
ware zur Feststellung einer zeitlichen Sonderung die Ermittlung des Héhepunktes 
der Fortpflanzungstitigkeit besonders notwendig. Die hierzu erforderlichen . 
umfangreichen quantitativen und méglichst gleichzeitig in verschiedenartigen 
Biotopen durchgefiihrten Fange aber sind vom Sammler in der kurzen Periode, 
in der die Fortpflanzung zusammengedrangt ist, in der Regel nur liickenhaft 
durchfiihrbar. AuBerdem sprechen viele Arten héherer Strata nicht in dem 
Grade und mit der Deutlichkeit wie die Bodenbewohner auf mikroklimatische 
Faktoren, insbesondere Feuchtigkeit, an, wodurch die Analyse ihrer Standort- 
anspriiche und der Nachweis einer dkologischen Sonderung erschwert wird. 
Bei netzbauenden Formen machen sich auch gewisse, zusatzliche Anspriiche be- 
ziglich der Anbringungsméglichkeit ihrer Netze bemerkbar. SchlieBlich haben 
diese Arten auch durch den Aufenthaltswechsel innerhalb der héheren Strata 
bei starker Besiedlungsdichte die Méglichkeit einer gewissen riumlichen Sonderung. 


Trotz dieser Bedenken hat sich aber bei der Priifung dieser Assoziationen 
gezeigt, daB auch ihre Vertreter, soweit sie 6kologisch und biologisch besser be- 
kannt sind, diese GesetzmaBigkeit weit deutlicher offenbaren als aus besagten 
Griinden erwartet werden konnte und sie damit erst zu einem fiir Spinnen allgemein- 
giiltigen biologischen Gesetz machen. Soweit mein statistisches Material zur 
genauen Beurteilung der Fortpflanzungszeit oder Standortanspriiche bei Spinnen 
hoherer Strata nicht ausgereicht hat, wurden Literaturangaben mit einbezogen. 
Unter allen Autoren aber lieBen sich in 6kologischer und biologischer Hinsicht 
fiir diesen Zweck in der Regel nur die zuverlassigen, auf eingehende eigene Beobach- 
tungen gestiitzten Angaben von WIEHLE verwerten. Von diesen verdienen be- 
sonders die bei Araneiden, Tetragnathiden und Theridiiden bis auf das Monats- 
drittel genauen Angaben iiber die Reifezeit hervorgehoben zu werden. Diese 
Befunde, die durch meine eigenen Beobachtungen nur bestitigt, keineswegs 
verbessert werden konnten, erwiesen sich zur statistischen Sicherung als auBerst 
. wertvoll. Bei einer Reihe von Arten aus den von WiEHLE bearbeiteten Familien 
habe ich mich sogar bewu8t auf Zitate dieses Autors beschrankt, um dadurch die 
festgestellten Beziehungen zu objektivieren. 


1. Die terrestrische Assoziation. 


Wenn hier nur ein kleiner Teil der gefundenen terrestrischen Arten zur Priifung 
der intragenerischen Isolation herangezogen wird, so handelt es sich dabei nicht 
um eine willkiirliche Auswahl von Arten, die zufillig derartige Sonderungs- 
erscheinungen zeigen, sondern grundsitzlich um alle Arten, die entsprechend 
meiner Ver6ffentlichung 1952 im Gebiet in héherer Abundanz festgestellt wurden 
und sowohl ihren dkologischen Charakter als auch ihre Reifezeit analysieren 
lieBen. Nur diejenigen Arten, die als einzige Vertreter einer Gattung gefunden 
wurden, muBten in Ermangelung nachstverwandter Arten, zu denen sie hatten 
in Beziehung gebracht werden kénnen, unberiicksichtigt bleiben. Im tibrigen 
sind also alle diejenigen Arten in Rechnung gestellt, die ins Gewicht fallen und 
der terrestrischen Arachnofauna das Geprage geben. Hine Vernachlassigung der 
restlichen, sehr individuenschwachen und zum Teil wohl auf Verbreitungsinseln 
beschrankten Arten aber erfolgte nicht allein wegen der statistischen Unmdglichkeit 
einer eindeutigen Feststellung ihres Vorzugsbiotops und ihrer Fortpflanzungs- 
zeit, sondern auch in der Annahme, daB sie als ,,onkurrenten“ der stark abun- 
danten Arten nicht ins Gewicht fallen. Sie kénnen als Restnutzer betrachtet 
werden, denen vielleicht das ganze Gebiet keine optimalen Standortsverhaltnisse 
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bietet. Auch erlaubt die bei allen hiufigeren Arten nachweisbare intragenerische 4 


Isolation den Riickschlup, dap diese restlichen Arten hier zumindest keine biologische 
Nische finden. 


Tetragnathidael. 


Gattung Pachygnatha. Alle 3 Arten (clerckii, degeert und listeri), 
deren $¢ eurychron sind, haben gleiche Kopulationszeit, die ziemlich 
gleichmafig tiber April und Mai verteilt ist (nur bei listeri ist der April 
betont). Degeert sondert sich durch Photophilie, Euryvalenz gegeniiber 
Feuchtigkeit und gleichmaBige Verteilung tiber Boden und Kraut- 
schicht von den beiden vorzugsweise terrestrischen, hygrophilen und 
ombrophilen (bzw. euryphoten) Schwesterarten ab. Die euryphote 
clerckit und die ombrophile listeri suchen feuchtes Gebiet und sind in 
Erlenbriichen regelmaBig assoziiert. Wenn auch der Verbreitungs- 
schwerpunkt von clerckit in ausgesprochen nassem, von listert in nur 
feuchtem Gebiet liegt, so ttberschneiden sich ihre Verbreitungsgebiete 
doch so stark, daB hier gleich eine Ausnahme der Regel einer raumlichen 
oder zeitlichen Sonderung vorliegt. Doch gilt fiir dieses Ausnahmepaar 
die S. 119 besprochene Sonderregel. 


Theridiidae. 


Gattung Euryopis. Von den 3 terrestrischen Arten dieser Gattung 
wurden im Untersuchungsgebiet vom Verfasser nur flavomaculata, 
von WIEHLE aber auch laeta und quinqueguttata gefunden. Flavomaculata 
zeigt sich hylobiont-hemihygrobiont. Sie bleibt im Waldbereich und 
sucht Gebiete mittlerer Feuchtigkeit. Die Distanzierung der beiden 
anderen Arten l48t sich aus WirHLEs Angaben (1937, S. 131—135) 
entnehmen: laeta und quinqueguttata sind isotop (,,trockene, sandige 
Stellen“), haben aber verschiedene Héhepunkte der Fortpflanzungszeit 
(quinqueguttata von Mai bis Juli, laeta im Juli). 


Micryphantidae. us 

Gattung Tapinocyba. Die beiden hiiufigeren, mit ungefahr gleicher, 
um 10% liegender hochster Abundanz auftretenden eurychronen Arten 
antepenultima und pallens unterscheiden sich in ihren Standortan- 
sprichen dadurch, daB erstere stenovalent xerobiont, letztere mit 
erweiterter Valenz hemihygrophil ist. AuSerdem liegt die Spitze der 
Fortpflanzungszeit bei antepenultima um 1 Monat friher als bei pallens, 

Gattung Dicymbium. Beide Arten (nigrum und tibiale) zeigen Sonde- 
rung ITI. Grades und schlieBen sich also in ihrem Vorkommen gegen- 
seitig aus: nigrum ist eine Wiesen-, tibiale eine Waldform. Beide Arten 
sind diplochron mit annahernd gleichen Perioden. Das mit Fallen 


* Familien und Gattungen nach RErMosER (1919) systematisch geordnet. 
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gefangene Material reicht allerdings nicht aus, um die noch zusiatzlich 
angedeutete reziproke Lage der Primarperioden sicher erkennen zu 
lassen. 
~ Gattung Walckenaera. Der dkologische Charakter der stenochron 
erscheinenden Arten antica, melanocephala, mitrata, nudipalpis, vigilax 
mit Kopulationszeit zwischen April und Juli war wegen Material- 
mangels nicht deutlicher zu analysieren. Die 4 haufigeren Arten, die 
alle in bewaldetem Gebiet leben, zerfallen in eine hemihygrophile und 
.in eine hygrophile Gruppe. Die hemihygrophilen Arten acuminata und 
cucullata sind zeitlich gesondert: die eurychrone acuminata hat den 
Héhepunkt ihrer Fortpflanzungsperiode im Marz, die diplochrone 
cucullata hat ihre Primaérperiode im April. Die hygrophilen Arten 
cuspidata und obtusa hingegen erscheinen weder 6kologisch noch zeitlich 
gentigend gesondert. Beide Arten begegnen sich in feuchtem Biotop. 
Sie haben zwar eine sehr verschiedene Breite der Fortpflanzungszeit, 
doch fallen ihre H6hepunkte im April zusammen. Die hemiombrobiont- 
hygrobionte cuspidata zeigt gegeniiber der hylobiont-hygrophilen obtusa — 
viel geringere Reaktionsbreite. Sie ist auSerdem nur stellenweise im 
Gebiet zu finden, erreicht aber dort bis zu 10% Abundanz, wahrend 
obtusa trotz weiter Verbreitung und regelmaBigen Erscheinens in allen 
Bruchwaldern (in denen cuspidata fehlt) tiberall unter 4% bleibt. Obwohl 
das stellenweise Vorkommen der einen und das schwache Auftreten der 
anderen Art annehmen lassen, daB beide im hiesigen Gebiet gentigend 
Ausweichméglichkeiten finden, miBten diese beiden Arten doch als 
Ausnahmepaar gewertet werden. Sie wiirden sich auch leicht in die 
Reihe der Ausnahmepaare einfiigen, da sie die Punkte 1 und 3 der fir 
die tibrigen Ausnahmepaare geltenden Sonderregeln (vgl.S. 119) zeigen. 
Doch ist es hier aus einem besonderen systematischen Grunde fraglich, 
ob diese Bewertung richtig wire. Es zeigen nimlich auch cucullata und 
obtusa eine auffallend starke Uberlappung ihrer Verbreitungsgebiete 
(vg. TRETZEL 1952, 8. 75: W. obtusa). Dazu ist bemerkenswert, daf keine 
Micryphantidengattung der alteren Systematik, der hier gefolgt wird, 
mit so vielen Arten im Untersuchungsgebiet vertreten ist wie diese. 
Von den 19 bisher in Deutschland (18 in Siiddeutschland) gefundenen 
Walckenaera-Arten wurden 13 im Gebiet von Erlangen nachgewiesen. 
- Diese 19 Arten werden aber heute nach der allgemein anerkannten 
neueren Systematik (Stmon 1926, RorwrErR 1942) in 6 verschiedene 
Gattungen aufgeteilt. Danach gehdrt jede der hier besprochenen Arten 
einer anderen Gattung an: acuminata zur Gattung Walckenaera, cucullata 
zu Wideria, cuspidata zu Cornicularia und obtusa zu Trachynella. Die 
alte Gattung Walckenaera war zweifellos zu weit gefaBt. In Anbetracht 
_ dieser systematischen Frage empfiehlt es sich, hier ausnahmsweise von 
dem sonst konsequenten Anschlu8 an das altere System abzuweichen 
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und diesen Fall einer ungentigenden Sonderung nicht weiter als Aus- 
nahme zu werten. 

Gattung Stylothorax. Die beiden Arten agrestis und retusa, die 
isotop und isochron sind, lassen nach der Fallenfangstatistik eine 
starke Konkurrenz vermuten. Uberall dort, wo die eine Art dominiert, 
lebt die andere in verschwindender Abundanz oder fehlt, ohne da 
diese Korrelation aus differenten Standortanspriichen zu erklaren ware. 
Auf diesen Ausnahmefall wird 8.121 noch eingegangen werden. 

Gattung Erigone. Von den 3 Erigone-Arten sondert sich graminicola . 
durch andere Standortanspriiche und durch Besiedlung héherer Strata 
von den beiden anderen Spezies ab. Atra und dentipalpis aber haben 
— hier eine weitere, eindrucksvolle Ausnahme der Regel — gleichen 
Verbreitungsschwerpunkt, der auf feuchten Wiesen liegt, und gleiche, 
iiber 2—3 Monate greifende Fortpflanzungszeit innerhalb ihrer eury- 
chronen Reifeperiode. Dies mu8 zu starker Konkurrenz AnlaB geben, 
deren Ausdruck darin gesehen werden darf, da die weit sparlicher 
vertretene dentipalpis (15,9% héchster Abundanz gegeniiber 46,4% 
bei atra) aus optimalem, feuchtem Biotop in trockenere Wiesen und 
sogar auf Felder und Wegrander abgedringt wird. Beide Arten be- 
steigen auch die Krautschicht und folgen damit der S. 119 besprochenen 
Sonderregel. 

Gattung Porrhomma. P.pygmaeum ist als Freilandsform von den 
Héhlenbewohnern egeria, proserpina und rosenhaueri dkologisch ge- 
sondert. Die Troglobionten zeigen eine strenge raumliche Sonderung, 
die so weit geht, daf in den Hohlen des Frankischen Jura das Vor- 
kommen einer Art das der anderen ausschlieBt. Die Frage, ob diese 
Verteilung auf verschiedene Temperaturpriferenda oder auf Konkurrenz 
zurickzufiihren ist, wird S. 123 noch diskutiert werden. 

Gattung Macrargus. Die beiden hylobionten Arten carpenteri} und 
rufus, die hier zahlreicher vorkommen, zeigen verschiedene Anspriiche 
gegentiber Bodenfeuchtigkeit: carpenteri ist xerophil, rufus hemihygro- 
phil. Da die Ausbreitung von rufus mehr nach trocken als nach feucht 
tendiert, werden sich beide Arten vor allem in trockenem Gebiet be- 
ruhren. Daher wohl ist aufer der riumlichen Sonderung noch eine 
gewisse zeitliche eingetreten, indem der Héhepunkt der Fortpflanzungs- 
zeit bei carpentert in den Februar, bei rufus aber in den Marz gelegt 
ist (vgl. auch S. 130). 

Die restlichen Micryphantiden (summarisch). Aus der artenreichsten 
Familie Micryphantidae konnten nur wenige Gattungen herausgegriffen 
und auf die intragenerische Isolation hin gepriift werden; denn die 
Systematik gliedert gerade diese Familie in so viele artenarme Gattungen 


* Vom Verfasser 1952 irrtiimlich als Macrargus adipatus bestimmt. Die Be- 
richtigung der Diagnose verdanke ich Herrn Dr. H. WIeHLeE. 
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auf, dai die Mehrzahl dieser Gattungen im Untersuchungsgebiet nur 
noch mit einer Art regelmaBig und mit nennenswerter Abundanz ver- 
treten ist. Wollte man nun den Versuch machen, Gattungen zusammen- 
zufassen, die man fiir nichstverwandt halt, so liefe man vielleicht Gefahr, 
mit diesem héchst subjektiven Vorgehen der Giiltigkeit des Gesetzes 
einer intragenerischen Isolation nachzuhelfen. Geht man statt dessen 
nicht von der systematischen, sondern dkologischen Gruppierung aus 
und faBt alle jene Micryphantidenarten zusammen, die sich auf Wald- 
gebiete beschranken und dort entweder iiber Bestinde verschieden 
starker Insolation gleichmaéBig verbreitet sind (hylobiont) oder lichte 
Bestockung und Bestandsrinder bevorzugen (hemiombrophil) und 
terrestrisch in Gebieten mittlerer Bodenfeuchtigkeit (hemihygrophil) 
leben (das sind Pelecopsis thoracatus, Erigonella latifrons, Savignia 
picina, Minyriolus pusillus, Tapinocyba pallens, Micrargus herbigradus, 
Walckenaera acuminata, Walckenaera cucullata, Gongylidiellum latebri- 
colum, Maso sundevalli, Macrargus rufus, Micronetaria viaria) und ver- 
gleicht die Fortpflanzungszeit dieser 12 Arten, so ergibt sich folgende 


Verteilung: 
Monate : ct Oe Dod dll on ES ad eS Cee 
Zahl| der Arten, deren Kopulationszeit in 

diese Monate fallt: I ae Gia: Kee lig 28 


(Dabei ist in Rechnung gestellt, daB sich die Kopulationszeit einzelner Arten 
ziemlich gleichmaBig tiber 2 Monate erstreckt.) 

Dieses Ergebnis spricht nicht sehr tiberzeugend fir eine zeitliche 
Sonderung, deutet diese aber immerhin an. Nun ist zu bedenken, dai 
die genannten 12 Arten, die iibrigens im ganzen Untersuchungsgebiet 
sehr unterschiedliche, zwischen 1,8 und 17,5% schwankende Hoéchst- 
werte ihrer Abundanz erreichen und daher nicht alle gleich stark mit- 
einander konkurrieren werden, in keinem Biotop dichtgedrangt neben- 
einander vorkommen. Die Gliederung der Spinnenfauna in bestimmte 
dkologische Typen, wie ich sie 1952 durchgefiihrt habe, stellt naturgemaiB 
eine ziemlich grobe Gliederung dar, die nicht ausschlieBt, daB etwa 
unter den Bewohnern mittelfeuchter Gebiete, die ja ein grofes, weit- 
raumiges Areal umfassen, nétigenfalls auch eine gentigende réumliche 
Sonderung stattfinden kann, ohne daf diese, die vielleicht nur durch 
geringe Abundanzschwankungen angezeigt ist, gleich einen grund- 
legend andersartigen dkologischen Charakter dieser Arten voraussetzt 
und zu erkennen gibt. 

Nun heben sich unter der Gruppe der hemihygrophilen Spinnen des 
Waldes deutlich 3 Untergruppen ab (vgl. TRreTzEL 1952, S. 123). 

a) Hemihygrophile Arten, die Laubstreu auf Lehmboden bevorzugen 
und deren Ausbreitung in feuchteres Gebiet neigt. Zu dieser Untergruppe 
gehéren folgende Micryphantiden mit folgender héchster Abundanz: 
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Micrargus herbigradus 10,7% Micronetaria viaria 12,4% 

b) Hemihygrophile Formen, die Moos auf Sandboden bevorzugen 
und eine Ausbreitungstendenz nach trocken zeigen: 

Pelecopsis thoracatus 12,8% Walckenaera cucullata 11,0% 
Tapinocyba pallens 8,8% Gongylidiellum latebricolum 3,6 % 

c) Typisch hemihygrophile Micryphantiden, die tiber Gebiete mittlerer 
Feuchtigkeit gleichmaBig verbreitet sind und auf Lehmboden in Laub- 
streu und Moos, auf Sandboden hauptsachlich in Moos leben: 

Erigonella latifrons 15,3 % Macrargus rufus 17,5% 
Maso sundevalli 2,5% 

Die wenigen Arten der einzelnen ékologischen Untergruppen geben 
die Gewahr eines sehr gleichartigen dkologischen Charakters. Sie sind 
in den entsprechenden Biotopen in der Regel assoziiert und wenn tiber- 
haupt das Bestreben einer Distanzierung auch zwischen Vertretern ver- 
schiedener Gattungen vorliegt, so miiBte es sich bei diesen Arten zeigen. 
Tatsaichlich macht sich eine zeitliche Sonderung zwischen den Vertretern 
der 3 Untergruppen bemerkbar. 

Von den Arten der Gruppe a, die beide diplochron sind, hat die eine 
im Mai, die andere im Juni-Juli ihre Primiarperiode, nur die unbedeu- 
tende, praktisch nur noch angedeutete Sekundirperiode haben beide im 
November. 

Bei den Vertretern der Gruppe b differieren die Hoéhepunkte ihrer 
mehr oder minder eurychronen Periode jeweils um 1 Monat, ihre zeit- 
liche Sonderung ist sehr deutlich: Walckenaera cucullata hat den Hohe- 
punkt ihrer Fortpflanzungszeit im April (Sekundirperiode dieser 
diplochronen Art im Oktober), T’apinocyba pallens im Mai, Pelecopsis 
thoracatus im Juni, Gongylidiellum latebricolum im Juli. 

Entsprechend ist auch bei den Arten der Gruppe c die Kopulations- 
zeit verschoben: Macrargus rufus hat den Héhepunkt im Marz, Hrigonella 
latifrons im Apvil-Mai, Maso sundevalli im Juni-Juli. 

Wir sehen also, da bei sehr gleichartigem dkologischen Charakter 
und verwandter biologischer Artung auch zwischen Vertretern -ver- 
schiedener Gattungen eine zeitliche Sonderung (intergenerische Iso- 
lation) durchgefiihrt ist, die bei diesen Zwergspinnen wohl deshalb 
besonders ausgepriigt ist, weil sie biologisch ahnlich sind und unter den 
fir sie in Frage kommenden kleinsten Beutetieren wahrscheinlich ziem- 
lich gleichartige Formen zu sich nehmen. 


Linyphiidae. 

Gattung Bathyphantes. Von den 4 Bathyphantes-Arten sondert sich 
dorsalis durch andersartige Standortanspriiche und Besiedlung eines 
meist hoheren Stratums weitgehend ab. .Doch deckt sich der auf Erlen- 
briichen liegende Verbreitungsschwerpunkt der iibrigen Arten concolor, 
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gracilis und nigrinus. Concolor dominiert mit 17,0% hédchster Abundanz 
gegentiber den 4,2 und 6,2% der Schwesterarten und konzentriert 
sich fast stenotop auf die Bruchwalder. Gracilis zeigt gegeniiber 
Feuchtigkeit eine gréBere Reaktionsbreite und hat als diplochrone Art 
die Hauptperiode im Februar, also 4 Monate friiher als die anderen Arten. 
Erst die Sekundirperiode von gracilis fallt mit dem Héhepunkt der 
Kopulationszeit von concolor und nigrinus zusammen. Concolor und 
nigrinus aber, beide eurychrone Arten, haben neben ihren gleichartigen 
Standortanspriichen auch gleiche Reifezeit. Auch dieses Artenpaar 
bildet also eine Ausnahme, fiir das die Sonderregel (S. 119) gilt. 

Gattung Lepthyphantes. Von den 4 stiirker und mit annahernd gleicher 
Abundanz um 11% vertretenen Arten sind die eurychronen cristatus 
und mansuetus isochron, unterscheiden sich aber durch verschiedene 
Feuchtigkeitsanspriiche (ersterer ist hygrophil, letzterer hemihygrophil). 
Die ebenfalls eurychronen Arten pallidus und tenebricola, deren Fort- 
pflanzungszeit spater liegt als bei den vorgenannten Arten, unterscheiden 
sich ebenfalls durch verschiedenartige Feuchtigkeitsanspriiche ; auBerdem 
erstreckt sich die Fortpflanzungsperiode bei pallidus von April bis Juni, 
bei tenebricola von Juni bis August. 


Hahniidae. 


Gattung Hahnia. Aus dieser Gattung wurde nur pusilla so zahlreich 
beobachtet, daB ihre Standortanspriiche analysiert werden konnten. 
Diese hylobiont-hemihygrobionte Art hat-im April und (betont) im Mai . 
Fortpflanzungszeit. Sehr ahnlichen 6kologischen Charakter scheint 
bressica (= Hahnia helveola Stmon) zu haben. Ergainzend zu meiner 
letzten Arbeit (1954, S. 667, Nr. 258) sei mitgeteilt, da® inzwischen 
11 bressica- 3g von 4 verschiedenen Standorten zweifelsfrei determiniert 
werden konnten, die alle zwischen Mitte November und Mitte Dezember 
in Fallen gegangen sind. Die Fortpflanzungszeit dieser Art fallt also 
in den Winter und es ist wahrscheinlich deshalb nicht verwunderlich, 
wenn Dau unter etwa 70 von Mai bis November gefangenen 99 nur 
1 junges ¢ im August erbeutet hat (M. Dani 1937, 8.107). Auch 
Locket und Mining (1953,-8. 31) fanden Adulti im Herbst und Winter. 
Pusilla und bressica sind also bei noch fraglicher Isotopie heterochron. 
Nawa ist mit pusilla ungefahr isochron, ihre Standortanspriiche sind 
aber noch unklar. : 


Agelenidae. 

Gattungen Coelotes, Cicurina, Histopona, Cybaeus und Cryphoeca. 
Von den ausgesprochen terrestrischen Ageleniden kommen hier nur 
Coelotes atropos und inermis, Cicurina cicur und Histopona torpida 
(bei RermoseEr noch unter T'egenaria) in Betracht. Cybaeus angustiarum 
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als weitere Bodenform zeigt nur ganz lokales Vorkommen und Cryphoeca 
silvicola ist eine viel-zu kleine Art, als daB sie mit anderen Familien- 
vertretern in Konkurrenz treten kénnte. Coelotes atropos! und inermis 
besitzen gleichen Verbreitungsschwerpunkt in den Waldungen besserer 
Bonitat auf Lehmboden, doch breitet sich atropos weiter aus und geht 
sogar auf Sandboden. Beide groBen, starken Arten leben also in gleichem 
Biotop dicht nebeneinander, sind aber zeitlich gesondert, indem die 
Primarperioden ihrer diplochronen Reife reziprok liegen (vgl. 8. 131). 
Der dkologische Charakter von Cicurina cicur gleicht dem der beiden 
gréBeren Coelotes-Arten, denen sie auch vielfach (sogar unter den gleichen 
Steinen) assoziiert ist. Ihre Fortpflanzungszeit aber fallt in die Winter- 
monate November-Dezember und ist damit von der Fortpflanzungs- 
periode aller tibrigen Ageleniden weit entfernt. Histopona torpida hat 
(abgesehen davon, da8 sie sich durch ausgesprochene Hygrophilie von 
den 3 anderen, hemigrophilen Formen unterscheidet) die Spitze ihrer 
Kopulationszeit in den Juli gelegt, also gerade in den Monat, der zwischen 
den Primirperioden der beiden Coelotes-Arten liegt. Die Kopulations- 
zeit von Cybaeus angustiarum deckt sich mit der von Coelotes atropos, 
dem er auch stellenweise assoziiert ist. Er zeigt aber (deshalb?) nur 
individuenschwaches, unregelmaBiges und auf Verbreitungsinseln be- 
schrinktes Auftreten. Diese Ubersicht verrait, da& auch unter den 
Ageleniden tiber die Gattung hinaus die Tendenz zu einer intergenerischen 
Isolation besteht. 


Lycosidae. 


Gattung Trochosa. Die Arten ruricola und spinipalpis leben stenotop 
auf Wiesen. Erstere aber hat ihren Verbreitungsschwerpunkt auf 
Trockenwiesen, letztere auf NaBwiesen. In Gebieten mittlerer Feuchtig- 
keit tiberschneidet sich ihre Ausbreitung und kommen sie in annahernd 
gleicher Abundanz nebeneinander vor. Doch differiert auch ihre Kopu- 
lationszeit: beide Arten sind eurychron bzw. diplochron, ruricola hat 
ih1 Maximum im Juni, spinipalpis iiber April und Mai verteilt (Sekundar- 
periode im September-Oktober). Umgekehrt decken sich die beiden 
gleichsinnig liegenden Perioden der (wenigstens urspriinglich) diplo- 
chronen Arten terricola und spinipalpis, doch lassen beide den Sonde- 
rungsgrad ITT feststellen: terricola ist im Gegensatz zu den vorgenannten 
photobionten Freilandformen hylobiont und kommt nur auf bestocktem 
Gelinde vor (vgl. weiter S. 144). 

Gattung Pirata Hygrophilus und latitans, die beiden Arten, deren 
Fortpflanzungszeit sich weitgehend deckt, unterscheiden sich in ihren 
Standortanspriichen dadurch grundlegend, daf hygrophilus nur aut 


1 Im Sinne von M. Daut (1931), die atropos und terrestris (WIDER) als synonym 
auffaBt. Alle hier gefangenen Exemplare entsprechen Amaurobius terrestris 
(Wiper) nach Locker und Mitxiper (1953, 8. 20, Abb. 15, B, D). 
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bestocktem, latitans auf freiem Gelinde vorkommt. Die dritte Art des 
Gebietes, piraticus, ist im Gegensatz zu den beiden vorgenannten 
hygrobionten Arten hydrobiont und stellt eine charakteristische Form 
‘des Anspiilichts dar. 

Gattung Tarentula. Gleichen Skologischen Charakter haben cuneata 
und pulverulenta. Beide sind photophil-hemihygrophil und erreichen 
auf (den gleichen) Wiesen geringeren Feuchtigkeitsgrades mit 21,6 und 

21,1% auch fast gleiche Abundanzwerte. Die Fortpflanzungszeit der 
beiden Arten tiberschneidet sich wie vielfach bei Wiesenformen (vgl. 
8.92, Typ 4b), ihre Héhepunkte aber differieren deutlich um einen 
Monat: bei der stenochronen cuneata liegt das Maximum im April, bei 
der eurychronen pulverulenta im Mai. Von diesen beiden Arten sondern 
sich aculeata und fabrilis durch andersartigen dkologischen Charakter 
(vor allem Xerophilie) ab. Sie sind auch untereinander ékologisch weit- 
gehend gesondert, da die erstere hemiombrophil-xerophil, die letztere 
photophil-xerobiont reagiert. AuBerdem haben sie noch verschiedene 
Fortpflanzungszeiten, die bei aculeata im Mai-Juni, bei fabrilis im Sep- 
tember-Oktober (Sekundirperiode im April) liegen. 

Gattung Lycosa (mit Xerolycosa nemoralis). Von den mit hodherer 

_ Abundanz (iiber 10%) im Gebiet lebenden Lycosa-Arten (Xerolycosa 
nemoralis, Lycosa bifasciata, chelata, pullata, saccata; tarsalis) sondert 
sich die auf den Waldbereich beschrainkte chelata von den ibrigen 
Freilandformen ab. Unter diesen bilden saccata, pullata und tarsalis. 
in genannter Reihenfolge eine Artenkette von der Ufervegetation der 
Gewiisser tiber Sumpfwiesen in trockenere Wiesen. Ihre durch starke 
Uberlappung unvollstandige dkologische Sonderung wird durch zeitliche 
Sonderung erginzt (s. Abb. 18 und Text 8.129). Unter den iibrigen, 
trockenere Béden suchenden Arten decken sich die Standortanspriiche 
nur bei Xerolycosa nemoralis und Lycosa bifasciata weitgehend. Abge- 
sehen davon, daB es sich bei diesen nur um biologisch verwandte, . 
systematisch aber fernerstehende Formen handelt, liegen ihre Fort- 
pflanzungszeiten um 1 Monat auseinander. 


Thomisidae. 

Gattung Oxyptila. Oxyptila ist die einzige Gattung der Thomisidae 
s. lat., deren Vertreter ausschlieBlich oder doch bevorzugt terrestrisch 
leben und deren Reifezeit mittels Fallen festgestellt werden konnte. Die 
3 haufigeren Arten brevipes, simplex und trux sind ungefihr isochron, 
unterscheiden sich aber in ihren Standortanspriichen soweit, da eine 
riumliche Sonderung gewihrleistet erscheint : truw (ombrophil-hygrophil) 
‘lebt im Bruchwald, simplex (photobiont-hygrophil) ist eine Wiesenform 
und brevipes (hemiombrophil-hygrophil) sucht feuchte Bestandsrander 
und Gewissernihe. 
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Gnaphosidae. 


Gattung Drassodes (Haplodrassus). Nur 2 Arten sind quantitativ 
stirker vertreten: Drassodes (Haplodrassus) signifer und wmbratilis. 
Beide sind isochron. Eine réumliche Sonderung ist im Untersuchungs- 
gebiet praktisch durchgefiihrt, wenngleich der dkologische Charakter 
von umbratilis, der dem von signifer zu entsprechen scheint, noch fraglich 
ist: signifer bleibt auf die Sandbéden der Ebene beschrankt und bevor- 
zugt Moos in lichtem Féhrenjungwuchs; wmbratilis lebt in gleichartigem 
Biotop, zeigt sich aber nur stellenweise auf leamigem Boden in Hanglage. 

Gattung Zelotes. Die Standortanspriiche der hemiombrophil-hemi- 
hygrophilen Arten laéreillet und petrensis decken sich im Schwerpunkt 
ihrer Verbreitung vollstandig. Durch reziproke Lage ihrer Primar- 
peroiden aber sind diese diplochronen Spezies zeitlich gesondert (vgl. 
S. 131). Der ombrophil-hemihygrophile subterraneus sondert sich von 
den vorhergehenden und nachfolgenden Arten durch Bevorzugung des 
Bestandsinneren dkologisch ab. Diesen genannten Formen stehen die 
photophil-xerobionten Arten electus und serotinus gegeniiber, die beide 
isotop sind. Uber die zu erwartende zeitliche Sonderung kénnen keine 
Angaben gemacht werden, da von serotinus bisher nur 2Q gefangen 
wurden (die Kopulationszeit von electus ist im Mai). Eine Differenz 
der Fortpflanzungszeit kann aus den Angaben von LocKET und MILLIDGE 
(1951, S. 112 und 114) geschlossen werden, wonach electus im Friihling 
und Sommer, serotinus im Sommer adult ist. Der 6kologische Charakter 
von pusillus ist noch unklar. Er ist im Untersuchungsgebiet verbreitet 
und lebt in verschiedenartigen Biotopen, li8t aber aus Mangel an 
Individuenkonzentration die Feststellung eines Vorzugsbiotops nicht 
zu. Seine Kopulationszeit liegt im Mai. Auch LoHMANDER (1942, 8. 153) 
bemerkt: ,,Z. pusillus scheint in Siidschweden sehr verbreitet zu sein, 
wurde aber stets vereinzelt angetroffen. Die Fundortsverhiltnisse 
wechseln stark, und die Art mu8 in standortsédkologischer Hinsicht als 
ziemlich eurytop bezeichnet werden. Sie kommt sowohl in etwas 
_ feuchteren als auch in ausgesprochen trockenen Biotopen vor. . .‘‘ ~Es 
ist zu vermuten, daB diese Art in weiten Teilen ihres Verbreitungs- 
gebietes kein absolutes Optimum findet und an ihrem unregelmafigen 
Auftreten Konkurrenzfaktoren beteiligt sind. 


Clubionidae. 


Gattung Clubiona. Die 3 Arten lutescens, phragmitis und subsultans, 
die wenigstens teilweise terrestrisch leben und zugleich die haufigsten 
Arten des Gebietes sind, lassen eine strenge dkologische Sonderung 
feststellen: von den hygrobionten Arten ist Jutescens ombrophil (Bruch- 
wald), phragmitis photophil (Anspilicht und Ufervegetation); die’ 
xerophile subsultans hingegen lebt bevorzugt unter Baumrinde in 
Kiefernbestinden. 
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Gattung Agroeca. Die Arten brunnea und proxima haben im Prinzip 
den gleichen 6kologischen Charakter, sind aber durch reziproke Lage 
der Primarperioden ihrer diplochronen Reifezeit zeitlich gesondert, 
worauf auf S. 131 noch eingegangen werden wird. 


Gattung Phrurolithus. Diese Gattung ist praktisch nur durch festivus 
vertreten, da der mit diesem offenbar isochrone minimus nur an 2 Stellen 
in 3 Exemplaren festgestellt wurde. Festivus hat gleichen dkologischen 
_ Charakter wie die beiden Agroeca-Arten und ist diesen in der Regel 
assoziiert. Er ist mit seinen rund 3mm Korperlange im weiblichen © 
Geschlecht wesentlich kleiner als Agroeca brunnea (7,5 mm) und Agroeca 
proxvma (6mm). Hs ist nun sehr bezeichnend, daB seine Kopulationszeit 
im Juni-Juli (mit Betonung des ersteren) genau die Liicke ausfiillt, 
die zwischen den Primarperioden der beiden Agroeca-Arten verbleibt. 


2. Die Assoziation héherer Strata. 
Tetragnathidae. 


Gattung Tetragnatha. Die vortreffliche Bearbeitung dieser Gattung 
durch W1HHLE (1939) erlaubt hier die Behandlung aller einheimischen 
_Arten. Im Untersuchungsgebiet wurden bisher die verbreiteten Spezics 
Tetragnatha (Hugnatha) striata, T'. solandri (= montana), extensa, 
obtusa und pinicola gefunden. Diese Arten sind dkologisch scharf ge- 
sondert, worauf schon WIEHLE (1939, S. 378) gentigend hingewiesen 
hat. Die hydrobionte striata lebt an héheren Pflanzen, die in Horsten 
im Wasser stehen, und halt sich nur an der ,,Wasserseite der Schilfzone 
von Seen“ (WrrHLE) auf. Auf der Landseite der Ufervegetation wird 
sie in frei belichtetem Gelinde von der photophil-hygrophilen eatensa, 
in beschattetem Gebiet von der hemiombrophil-hygrophilen solandri 
(= montana) abgelést. Solandri, die sich von Juni bis August fortpflanzt, 
ist von der diplochronen striata, die nach WirHLE Ende Mai bis An- 
fang Juniund dann wieder Anfang August Reifezeit hat, noch in gewissen 
Grenzen zeitlich gesondert, wahrend sich die Fortpflanzungszeiten 
von striata und extensa einerseits und von solandri und extensa anderer- 
seits tiberschneiden. Obtusa ist wie solandri an Bestockung gebunden 
und mit dieser isochron. Wahrend aber solandri an Ufergebiisch und 
in sumpfigen Waldbezirken (Bruchwiilder) vorkommt, besiedelt obusa 
Coniferen, vor allem Fichten, in maBiger feuchten Waldungen auf 
Lehmboden. Pinicola lebt bevorzugt in verheidetem Jungwuchs oder 
,auf niederen Pflanzen der WaldbloBen‘‘ (Wr1EHLE) und ist damit 
dkologisch von den vorgenannten Arten gesondert. Von den im Unter- 
suchungsgebiet noch nicht beobachteten Arten wurde nigrita bisher 
nur an wenigen Stellen Deutschlands gefunden und WiHHLE (1939, 
_ §. 180) nimmt an, ,,da8 sie hiufig tibersehen worden ist, weil man sie 
nicht zu sammeln verstand’. Dazu ist bemerkenswert, daf sich der 
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Biotop von nigrita (diirre Zweige von Biumen und Straéuchern an FluB- 
ufern) weitgehend mit dem der tiberall haufigen solandri deckt. Auch 
die Fortpflanzungszeit der beiden Arten fallt zusammen. Vielleicht 
erklart sich daraus die geringe Verbreitung dieser Art. Die kirzlich — 
beschriebene Hucta kaestneri CRomE wurde bisher nur am Kremmer See 
nordwestlich Berlin beobachtet (CROME 1954). 


Dictynidae. 

Gattung Dictyna. Mit Ausnahme von arundinacea wurde diese Gruppe aus 
fangtechnischen Griinden von mir nur liickenhaft und fiir Gkologische Feststellungen 
unzureichend erfaBt. 

Von den beiden Arten der Hrgatis-Gruppe ist die griine, an das Leben 
auf Blittern angepaBte viridissima warmeliebend und vornehmlich in 
unmittelbarer Nahe von Hauswanden zu finden. In das Freiland scheint 
sie sich nur in sehr warmen Gegenden (Erlangen) zu begeben. An 
Waldrandern kénnte sie sich dort mit der nichstverwandten flavescens 
treffen, die nach WIEHLE (1953, 8. 84) vornehmlich auf Eichenblattern 
lebt. Die Reifezeit beider Arten ist aber sehr verschieden: sie liegt bei 
flavescens im Mai, bei viridissima im August und September. Die 
Verbreitungskreise von arundinacea und der ziemlich eurydken wncinata 
iiberschneiden sich teilweise, doch differiert die Fortpflanzungszeit der 
beiden Arten nach WIEHLE (1953, S.91) etwas. Pusilla und latens scheinen 
nach WIEHLEs zusammenfassenden Biotopangaben bevorzugt auf 
Heidekraut vorzukommen und wiirden hier arundinacea begegnen. 
Doch lieBen diese beiden Arten bisher nur diskontinuierliche Veshnetvang 
feststellen. Ihre Standortanspriiche sind noch unklar. 


Mimetidae. 


Gattung Ero. Furcata und tuberculata wurden von mir bisher nur 
in Einzelindividuen erbeutet; aphana, von L. Koon (1877) bei Niirnberg 
gefunden, wurde hier wohl iibersehen. W1IEHLE (1953) hat furcata ,,im 
Detritus, an unteren Zweigen von Fichten und Kiefern, an Baum- 
stimmen und auf hdheren Stauden angetroffen“. Tuberculata scheint 
nach mehreren Autoren Fichtenbestiinde und eine gewisse Feuchtigkeit 
zu suchen. Nach Locker und Mitiiper (1953, 8S. 35 und 36) kommen 
beide Arten ,,in similar situations“ vor. Es ist demnach wahrscheinlich, 
dafs die beiden Arten dkologisch wenig gesondert sind, dafiir zeigen sie 
aber deutliche zeitliche Sonderung. WrEHLE (1953) nimmt mit DE 
Lessert fiir furcata 2 Reifezeiten an: ,,Reife Mannchen und Weibchen 
wurden im August und Anfang September und in den Friihlingsmonaten 
gefunden“. Die Primiarperiode scheint nach mehreren Autoren im Spiit- 
sommer zu liegen. Tuberculata hingegen pflanzt sich nach WInHLE 
und Locker-Mitiiper im Juni fort. Aphana findet man nach WIEHLE 
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auf Nadelhélzern, sie kénnte vor allem tuberculata assoziiert sein. Ihre 
Reifezeit, tber die WiEHLE keine Angaben macht, liegt nach L. Koca 
(1877, S. 29) im Mai, also frither als bei tuberculata und vermutlich mit 
der Sekundarperiode von furcata zusammenfallend. 


Theridiidae. 

Gattung Theridiwm. Der Gruppeneinteilung nach WiEHLE (1937), die eine 
Gewahr dafiir geben wiirde, daB jeweils die systematisch und biologisch einander 
nachststehenden Arten verglichen werden, kann hier nicht gefolgt werden, da 
6 der 9 Gruppen in ganz Deutschland nur mit einer Art vertreten sind (die Gruppen 
redimitum, bimaculatum, tinctum, pallens) oder nur eine ékologisch und biologisch 
besser bekannte Art aufweisen (Gruppen vittatum, instabile). Es sollen daher alle 
im Untersuchungsgebiet haufigeren Arten auf ihre Sonderung hin vergleichend 
gepriift und einzelne weitverbreitete, andernorts haufige Arten einbezogen werden, 
soweit ihr Biotop und ihre Reifezeit ausreichend bekannt sind. 

Notatum und impressum, 2 haufige Erscheinungen unserer Arachno- 
fauna, sind sehr nahe verwandt, gleich gefairbt und friiher von ver- 
schiedenen Autoren, selbst von Srmon, miteinander verwechselt worden 
(WiEBLE 1937, 8. 152/153). Auch die Unterscheidungsmerkmale der 
mannlichen Taster driicken sich im wesentlichen nur in einer Liingen- 
differenz der Konduktoren aus (vgl. WinHLE 1937, Abb. 78 und 82). 
Beide Arten leben raéumlich (horizontal und vertikal) und zeitlich 
gesondert. Notatum bleibt im Waldbereich und bevorzugt lichte Stellen 
und Randbezirke, wo es Jungféhren und Sarothamnus besetzt; impres- 
sum sucht offenes, trockenes Land, das mit Gramineen und Stauden 
bestanden ist, und Heideflichen. Erstere Art halt sich bevorzugt in Ge- 
biischhéhe auf, letztere in der Krautschicht. Auf Heideflaichen tiberlappen 
sich ihre Verbreitungsgebiete, doch sind diese Arten auBerdem noch 
zeitlich gesondert: die stenochrone Reifezeit von notatum dauert nach 
WIEHLE und meinen Beobachtungen von Mitte Mai bis Mitte Juni, 
bei impressum beginnt sie erst etwa Mitte Juli und dauert bis in den 
Herbst hinein. In gleichem Biotop und Stratum wie notatum lebt 
varians. Die Reifezeit dieser Art beginnt aber erst Ende Juni und hat 
ihren Schwerpunkt im Juli. Th. simile hat seinen Verbreitungsschwer- 
punkt auf Heideflichen, wo es Calluna (und Jungfohren) besetzt. 
Hier begegnet es impressum. Da aber simile im Mai zur Fortpflanzung 
schreitet, differiert die Reifezeit dieser beiden Arten erheblich. Das 
Gebiet von simile tiberschneidet sich aber auch mit dem von notatum 
und varians. Abgesehen davon, daB simile hauptsachlich auf Calluna 
beschrankt bleibt (vgl. WrEHLE) und die anderen Arten in Gebiischhéhe 
leben, diirften diese Arten auch zeitlich gesondert sein. Bei simile ist 
als Fortpflanzungszeit allgemein der Mai bekannt, der genaue Beginn 
und das Maximum sind noch fraglich. Beginnt dessen Fortpflanzung 
Anfang Mai und liegt das Maximum in der ersten Maihalfte, so differieren 
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wenigstens die Maxima dieser Art und notatum, das von Mitte Mai 
bis Mitte Juni reif ist. Simile und varians (Ende Juni mit Schwerpunkt 
im Juli) sind ausgesprochen heterochron. Th. pinastri lebt nach WIEHLE 
(1937, S. 174) ,,auf Kiefern in trockenen Waldungen™. Die Art wurde 
im Untersuchungsgebiet noch nicht gefunden und WiEHLE bemerkt, 
daB sie in Deutschland nicht gleichmaBig verbreitet zu sein scheint. 
Andernorts diirfte sie notatum oder varians assoziiert sein. Da WIEHLE 
fir pinastri eine langere Reifezeit beider Geschlechter (Juni-Juli) 
angibt, ist eine Schwerpunktsverlagerung der Fortpflanzungszeit bei 
den assoziierten, isotopen Arten wahrscheinlich. Im Gegensatz zu den 
vorgenannten xerophilen Formen ist pictum hemiombrophil-hygrophil. 
Diese Art beschrinkt sich auf Weihergebiete, wo sie von der Ufer- 
vegetation tiber Uferwiesen bis zum nachsten Waldrand in groBer Zahl 
in Erscheinung tritt und vorzugsweise Gebiisch besiedelt. Das Ver- 
breitungsgebiet von pictum kann sich stellenweise mit dem von bimacu- 
latum iiberschneiden, das in der Krautschicht feuchter Wiesen und 
Waldparzellen zu finden ist. Abgesehen von der verschiedenen Aufent- 
haltshche beider Arten, liegt die Fortpflanzungszeit von bimaculatum 
zwischen Ende Mai bis Anfang Juni, von pictum im Juni. Das haufige, 
ziemlich eurytop erscheinende redimitum reagiert hemiombrophil- 
hemihygrophil und zeigt sich vornehmlich an Buschwerk und Laub-- 
holz. Seine spate Fortpflanzungszeit, die Ende Juni beginnt und haupt- 
sichlich im Juli liegt, wiirde sich intragenerisch nur mit der von varians 
decken und mit der noch spiteren von impressum iiberscheiden. Von 
beiden Arten aber trennen es die Standortanspriiche. Ein weiterer 
Gattungsvertreter, mit dem redimitum in anderen Gebieten seinen 
Biotop teilen kénnte, ist pallens. Diese Art wurde hier noch nicht 
beobachtet. Sie lebt nach WreHtE (1937, S. 179) ,,auf den Blattern 
der Laubbiaiume, vor allem auf Eichen“’. Die Reifezeit von pallens, die 
nach diesem Autor von Ende April bis Mitte Mai dauert, liegt aber 
wesentlich friiher als die von redimitum. Von den bisher erwaihnten 
Arten haben sich lunatum und tepidariorum dkologisch abgesondert. 
Lunatum begegnet man nur stellenweise. Sein dkologischer Typ war 
mir 1952 noch nicht klar, Weitere Funde dieser Art in verschiedenen 
Biotopen lieBen mich zu der Auffassung kommen, da sie ombrophil- 
hygrophil reagiert, feuchte, dunkle Walder (vor allem Fichten, dann 
Buchen) bevorzugt und dort an diirren Asten und Holzverschligen ihr 
Netz anbringt. Das thermobionte, aus warmen Landern bei uns ein- 
geschleppte Th. tepidariorum lebt in den Gewiichshausern des Botani- 
schen Gartens Erlangen und breitet sich von hier aus auch in kiihlere, 
aber feuchte Gebiudeteile (Aquarienraume, Stall und Waschkiiche des 
Zoologischen Instituts) aus. Auch L. Kocu hat die Art nur in Erlangen 
gefunden (1877, S. 25). SchlieBlich sei als Berichtigung noch Theridiuwm 
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neglectum WIEHLE erwaihnt. Diese in meiner Veroffentlichung 1952 
nach WIEHLE (1937) als denticulatum angesprochene Art erwies sich 
nach WIEHLEs berichtigender Erginzung (1952) als neglectum. Sie 
ist von mir inzwischen an Aststummeln und Stéammen von Foéhren auf 
trocken-sandigem Gebiet siidlich Erlangens noch mehrfach gefunden 
worden. Dieser Biotop deckt sich mit dem von W1EBLE charakterisierten. 
Die Art fallt aber hier keineswegs ins Gewicht. Auf ihre geographische 
und ékologische Sonderung von denticulatum weist WrEHLE (1952) hin. 

Gattung Dipoena. Von den beiden hiufigeren und iiber Deutschland 
gleichmaBig verbreiteten Arten ftristis und melanogaster habe ich hier 
bisher nur die erstere feststellen kénnen. Diese besetzt jiingere Féhren’ 
auf trockenen Sandbéden. Melanogaster lebt nach W1EHLE (1937, 
S. 182 ) ,,am Waldrand, auf Feldhecken (Schlehen), auch auf Coniferen‘‘. 
Eine 6kologische Sonderung scheint demnach nicht deutlich ausgeprigt 
zu sein. Doch diirfte eine Differenz der Fortpflanzungszeit die beiden _ 
Arten trennen. WI=EHLE hat reife g¢ von tristis von Mitte Mai bis 
Mitte Juni, von melanogaster im Juni und Juli gesammelt. 

Gattung Episinus. Von den beiden Arten auf deutschem Gebiet 
(truncatus und angulatus) wurde von mir nur die erstgenannte be- 
obachtet. Die Feststellungen Wirn Es (1937, S.129—131) belegen 
die zeitliche Sonderung: truncatus ,,lebt auf Strauchern und hoéheren 
Stauden. Reife Tiere habe ich im Juli und August gesammelt™. Angu- 
latus: ,,Auch diese Art lebt auf Gebiisch und Stauden. Sie ist friiher im 
Jahre als truncatus geschlechtsreif, adulte Tiere wurden im Mai, Juni 
und Juli gefunden.“ . 

Araneidae. 


Gattung Meta. Menardi (troglobiont) und merianae (troglophil) haben 
sehr ahnlichen dkologischen Charakter und sind vielfach isotop. Da 
sie in Hohlen nicht geniigend zeitlich gesondert erscheinen, werden sie 
unter ,,Ausnahmen“ (S. 128) besprochen. WM. reticulata typica und varietas 
mengei sind isotop, zeigen aber strenge zeitliche Sonderung, auf die 
8.145 noch eingegangen wird. 

Gattung Oyclosa. Die beiden Arten conica und oculata sind bei gleicher 
Fortpflanzungszeit dkologisch deutlich gesondert. Wahrend sich conica 
hylobiont-euryhygr zeigt, ist oculata, die ich seit meiner Veréffentlichung 
1952 noch zahlreich gefunden habe, aut einzelne, besonnte und extrem 
trockene Sandflichen konzentriert, wo sie ihr Netz dicht tiber dem 
Boden anlegt. : 


Gattung Aranea. Die artenreiche, typenmaBig und biologisch etwas heterogene 
Gattung 14 Bt sich in einzelne Gruppen gliedern, deren Vertreter zueinander nachste 
Verwandtschaft zeigen. Ich folge hier der Gruppeneinteilung von WIEHLE (1931): 
1. Gruppe: angulata (2. bituberculata), 3. diadema, 4. foliata, 5. sexpunctata, 6. redit, 
7. ceropegia (8. adianta), 9. cucurbitina, 10. sturmt, 11. diodia. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 8 
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Von den beiden ersten Gruppen war bisher im Untersuchungsgebiet 
nur angulata in wenigen Individuen und in verschiedenartigen Biotopen 
zu finden. Auch Wiexte fand sie ,,nirgends eigentlich haufig‘. Aus 
der 3. Gruppe zeigen die nachstverwandten Arten diadema und raji 
nach meinen Untersuchungen gleichen Verbreitungsschwerpunkt, der 
in den Randzonen von Bruchwildern liegt, und ungefihr gleiche Fort- 
pflanzungszeit. Letztere Art, die ich inzwischen noch zahlreich be- 
obachten konnte, erreicht allerdings nirgends die hohe Besiedlungsdichte 
wie diadema, worauf schon WIEHLE (1931, 8.78) hingewiesen hat. 
Es wiire aber durchaus denkbar, daB beide Formen in gleichartigen 
Biotopen einst sehr zahlreich waren und in starker Konkurrenz standen 
und diadema erst im Laufe der Zeit an Reaktionsbreite gewonnen hat. 
Diese Arten bilden also ein Ausnahmepaar, bei dem weder deutliche 
dkologische noch zeitliche Sonderung durchgefiihrt ist. Doch zeigt 
diadema gegeniiber der hygrobionten raji eine sehr ausgepragte Eury- 
valenz und damit viel weitere Ausbreitung. Im Verbreitungsschwer- 
punkt leben beide in sehr feuchtem Gebiet und zeigen gerade dort eine 
gelockerte Bindung an das von ihnen vorzugsweise besetzte Stratum III. 
Zahlreiche Individuen gehen aus Gebiischhohe in tiefere oder héhere 
Fangschicht. Sonach gilt auch fiir dieses Artenpaar die 8. 119 besprochene 
Sonderregel. Auch reawmuri (= quadrata) hat mit den vorgenannten 
Arten der diadema-Gruppe annihernd gleiche Reifezeit, sondert sich 
aber als photophile Art von jenen (hemiombrophilen) weitgehend ab. 
Allerdings sind hierzu noch Einzelheiten zu bemerken. Decken sich auch 
die Reifezeiten dieser 3 Arten weitgehend, so lassen sich bei genauer 
Beobachtung doch feine Differenzen erkennen, die mir fiir die be- 
sprochene Sonderungstendenz sehr bezeichnend erscheinen und auf die 
Anbahnung einer zeitlichen Sonderung hindeuten, Die Durchfihrung 
einer solchen ist zwischen den Arten mit gleichem Verbreitungszentrum 
(diadema und raji) einleuchtend, sie ist aber auch zwischen diadema und 
reaumurt verstindlich. Verrait die Ausbreitung von reawmuri aus freiem, 
feuchten Gebiet schon eine ziemliche Reaktionsbreite (vgl. TRETzEL 
1952, 8.65), so kénnte diadema bei Uberbewertung von Einzelfingen 
geradezu eurytop erscheinen, Liegen auch die Schwerpunkte der beiden 
Arten getrennt, so iiberschneiden sich ihre Verbreitungskreise stellen- 
weise, vor allem an lichten, feuchten Waldstellen, doch erheblich. Die 
an Zahl und Reaktionsbreite den beiden Schwesterarten weit iiber- 
legene diadema beeinfluBt offenbar die Lage ihrer Kopulationszeit. 
Um mich aber von dem Verdacht frei zu halten, ich konstruiere diese 
wenig deutliche zeitliche Sonderung, zitiere ich hier nur WIEHLE (1931): 

diadema: ,,...erreichen gegen Anfang August ihre Geschlechtsreife, die $3 


zuerst. Reife 33 findet man bis Mitte September, einzelne Stiicke natiirlich auch 
spater. ..~ (S. 73). 
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raji: ,,Reite $3 fand ich in der zweiten Halfte des August und Anfang Sep- 
tember am haufigsten. Dann aber habe ich eine ganze Reihe reifer $3 in meiner 
Sammlung, die ich in der ersten Hialfte des Oktober erbeutete. Es scheint bei dieser 
Art mehr als bei den anderen der Gruppe eine Ausdehnung der Reifezeit der 3g vorzu- 
liegen. . .“* (S. 78). 

reaumurt: ,,Reife $3 findet man vor allen Dingen im August, meist etwas 
zeitiger als die $3 von Aranea diadema... Im Gegensatz zu A. rajt findet man 
selten verspdtete 33“ (S. 81). 

Diese véllig objektiven Feststellungen zwingen einem geradezu die 
Vorstellung auf, daB sich die beiden quantitativ und vielleicht auch 
biologisch schwacheren Arten nach diadema richten: reaumuri hat ihre 
Fortpflanzungszeit vorverlegt und abgekiirzt. Raji hat das Maximum 
zuruckverlegt; da sich aber ihre Kopulationszeit mit der ausgedehnten 
von diadema noch iiberschneidet, erfaihrt die Fortpflanzung bei ihr mehr 
als bei den anderen Arten eine Verzégerung. Nun ist (wie bei allen An- 
gaben tber die Fortpflanzungsperiode) zu bedenken, daB WirHLEs 
Zeitangaben sicher Mittelwerte darstellen, die aus den Beobachtungen 
in mehreren, witterungsverschiedenen Fangjahren gewonnen wurden. 
Die hier nur angedeutete Schwerpunktsverlagerung ist im Einzeljahre 
vielleicht schon eindeutig durchgefiihrt und wire an Hand umfang- 
reicher quantitativer Fange statistisch zu beweisen. A. alsine wurde 
‘vielleicht wegen ihrer versteckten Lebensweise nur stellenweise be- 
obachtet und lieB ihren Vorzugsbiotop auch von anderen Autoren nicht 
klar bestimmen. Auch sie sucht Feuchtigkeit und kann sich in bestock- 
tem oder freiem Gelainde mit den anderen Arten dieser Gruppe treffen. 
Abgesehen ‘davon, daB sie vorzugsweise in der Krautschicht lebt, liegt 
ihre Reifezeit (Juni) wesentlich friither als die der anderen Arten. Die 
3 im Untersuchungsgebiet und in ganz Mitteleuropa hiufigen und auf- 
fallenden Arten der Gruppe 4 (foliata, dumetorum und undata) sind 
dkologisch streng gesondert: undata zeigt spezielle, stenovalente Bindung 
an Briicken und Gebiude in der Nahe flieBender Gewasser, die hemiom- 
brobiont-euryhygre dwmetorum ist eine ausgesprochene Form der Wald- 
randzone und die photobiont-hygrophile foliata bewohnt ausschlieBlich 
unbedecktes, offenes Land und ist vor allem eine charakteristische 
Spinne der Ufervegetation stehender und flieBender Gewisser. Im 
Ubergangsbereich von baumlosem zu bestocktem Gelinde lésen sich 
foliata und dumetorum sehr planmaBig ab. Nach WrexHtx (1931, 8. 87 
und 89) und meinen Beobachtungen sind beide Arten diplochron. 
Wahrend foliata von April bis Juni und von September bis Oktober 
noch 2 wohlausgepragte Reifezeiten erkennen liBt, ist die spétere 
Reifezeit von dwmetorum nur noch durch das Autftreten einzelner 
Mannchen angedeutet. Im Friihjahr scheint bei beiden Arten 
die Primar-, im Herbst die Sekundirperiode zu liegen. Dieser Fall 


einer vollstindigen dkologischen Sonderung bei gleichsinnig gelegter 
g* 
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diplochroner Reifezeit entspricht ganz der Feststellung bei Trochosa 
terricola und spinipalpis (vgl. 8. 144). Die Fortpflanzungszeit von wndata, 
die vor ihrer speziellen Anpassung an menschliche Bauwerke im Sinne einer 
Kulturfolge mit den vorgenannten Arten (oder deren Stammform) in 
Beriihrung gekommen sein kénnte, fallt bezeichnenderweise ziemlich 
genau in die Liicke zwischen den beiden Reifezeiten von foliata und 
dumetorum (vgl. WIEHLE 1931, S. 91: ,,Die meisten reifen gg fand ich 
im Juli und August, das ist auch z. B. fiir die Schweiz nach Dr LEssERT 
die Hauptreifezeit. . .“‘). In Osteuropa wird undata durch ixobola ver- 
treten (WIEHLE 1931, S. 92). Auch diese Art scheint in gleicher Weise 
wie undata dkologisch spezialisiert zu sein. Uber ihre Reifezeit, die 
vermutlich mit der westlichen Art zusammenfallt, ist noch nichts 
bekannt. Die haufige sexpunctata der 5, Gruppe zeigt spezielle, auch 
morphologisch ausgepragte Anpassung an den Aufenthalt unter lockerer 
Baumrinde und lat gegeniiber anderen, grofen Aranea-Arten auch 
dadurch andersartigen dkologischen Charakter erkennen, dal} sie gerne 
im Bestandsinneren des Waldes lebt. Ihre Schwesterart silvicultrix 
kommt in ganz Deutschland nur stellenweise und sehr vereinzelt, 
vor allem in Nordbayern, vor. WIEHLE (1931, S. 97) faBt sie als nordost- 
europdische Form auf. In ihrem deutschen Verbreitungsgebiet, so bei 
Erlangen, lebt sie neben seaxpunctata. Die Arten scheinen aber zeitlich 
gesondert zu sein. Nach L. Kocu (1877) soll silvicultrix diplochron sein 
(April-Mai, Juli-August), wahrend sexpunctata im Juni-Juli zur Fort- 
pflanzung schreitet. Die photophil-xerophile rediz, die einzige Vertreterin 
der 6. Gruppe; sondert sich als hiufige und charakteristische Bewohnerin 
von Heideflichen und Odland von allen anderen Gattungsvertretern 
dkologisch ab. Auch die 7. Gruppe stellt mit ceropegia nur einen Ver- 
treter, dessen Vorzugsbiotop nicht klarzustellen ist. W1reHuE (S. 102) 
vermutet, daf sie nur in den Alpen eigentlich heimisch ist. Die sehr 
haufige cucurbitina der 9. Gruppe zeigt sich euryphot-euryhygr und 
nur auf die Besiedlung hellgriiner Pflanzenteile, vor allem Laubblatter, 
denen ihre Korperfarbe entspricht, angepaBt. Westringi (= displicata), 
die 2. Art des Untersuchungsgebietes, die in ganz Deutschland nur an 
wenigen Stellen gefunden wurde, scheint gleiche Fortpflanzungszeit 
wie cucurbitina zu haben, lebt.aber stenovalent auf Nadelholz (Kiefern) 
an sehr trockenen Standorten. A. stwrmi und triguttata (10. Gruppe) 
sind isochron, verraten aber nach WinHLE dadurch eine dkologische 
Sonderung, daB erstere ausschlieBlich auf Nadelholz, letztere auf Laub- 
holz lebt. T'riguttata kommt auBerdem nur an. Orten warmer Lage 
vor. (Meine spirlichen Beobachtungen erlauben kein abschlieBendes 
Urteil.) Die 11. Gruppe hat in diodia nur einen hemiombrophil-xero- 
philen Vertreter. 

Gattung Singa. Von den 6 Singa-Arten, die alle ziemlich wiberein- 
stimmende Reifezeit von Mai bis Juni (Juli) haben, sind heri und nitidula 
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durch ausgesprochene Hygrophilie von den iibrigen Arten dkologisch 
_gesondert. Untereinander schlieBen sich diese beiden in ihrem Vor- 
kommen dadurch aus, da® heri in der Uferzone stehender, nitidula 
aber nur flieBender Gewasser vorkommt. Bei albovittata bestatigen 
die Beobachtungen aller Autoren eine photophil-xerophile Reaktion. 
Der Vorzugsbiotop der restlichen Arten aber ist noch unklar. Pygmaea 
soll nach WirHLeE (1931) und anderen Autoren sumpfige Wiesen vor- 
ziehen. Wie Daunt habe ich sie aber ebenso auf trockenen Heideflachen 
beobachtet, wo sie albovittata assoziiert sein kann. Eine ékologische 
Differenz ist vermutlich nur aus mangelhafter Beobachtung noch un- 
deutlich. Auch beziiglich der Fortpflanzungszeit dieser beiden Arten 
scheint wenigstens eine Schwerpunksverlagerung zu bestehen. Der 
_ Okologische Charakter von hamata und sanquinea war aus Mangel an 
Individuenkonzentration und schwacher Besiedlung sehr verschieden- 
artiger Biotope nicht klarzustellen und ist auch aus Literaturangaben 
nicht zu einem klaren Bilde zu erganzen. 

Gattung Zilla. Z. litterata ist eine stideuropdische Form, die von 
Stiden vorgedrungen ist und in nérdlicheren Teilen Deutschlands 
atrica begegnet. Diese, von WIEHLE als westeuropiische Form auf- 
gefaBte Spinne hat ihren geographischen Verbreitungsschwerpunkt 
innerhalb Deutschlands in den norddeutschen Kiistengebieten. Sie 
fehlt in Stideuropa. Im Gegensatz zu litterata, die an Gebiiuden lebt, 

_ bevorzugt atrica freistehende Straiucher (BristowE 1929, S. 644 und 
WIEHLE 1931, 8.35). Diese dkologische Sonderung tritt besonders in 
ihren geographischen Uberlappungsgebieten zutage. Auf den Scilly- 
Inseln aber, wo atrica fehlt, wurde litterata von Bristow (1929) auch 
an Gebisch beobachtet und umgekehrt machte WIEHLE (1931, S. 35) 
die Feststellung, daB atrica dort, wo litterata fehlt, auch deren Wohn- 
plitze einnimmt. BristowE bemerkt weiter, da8 er auch in Uberlap- 
pungsgebieten beide Arten niemals am gleichen Gebiisch gesehen hat. 
Die Arten sind aber auBerdem noch unvollstindig zeitlich gesondert: 
wahrend die $¢ von litterata schon in der zweiten Halfte des Juli er- 
scheinen, werden sie bei atrica erst in der zweiten Augusthalfte reif 
(WIEBLE 1931). Z. stroemi ist nach W1EHLE tiber ganz Deutschland 
verbreitet, aber nur an sehr zerstreut liegenden Orten bisher gesammelt 
worden. Ihre Reifezeit (Mitte Mai bis Juni) liegt wesentlich friher als 
die der vorgenannten Arten. Montana schlieBlich ist eme Héhenform, 
die im Gebirge alle anderen Zilla-Arten vertritt (WIEHLE). 


Linyphiidae. 

Gattung Linyphia. Die dkologischen Differenzen der Linyphia-Arten sind 
schwer festzustellen, da sie vor allem Gebiisch bewohnen und deshalb von den 
mechanisch arbeitenden Fangmethoden im quantitativen Verfahren nur mangelhaft 
erfaBt werden kénnen. Es ist daher méglich, daB die gewonnenen Resultate noch 
verbessert und prazisiert werden k6nnen. 
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Die beiden eurydk erscheinenden Arten montana (= triangularis) 
und pusilla sind zeitlich weit gesondert. Die tiberaus haufige montana 
sondert sich durch ihre spite Reifezeit im August auch von allen tibrigen 
Gattungsvertretern zeitlich ab. Von den im Mai sich fortpflanzenden 
Arten ist reswpina-domestica skotobiont-hygrobiont, clathrata hemiom- 
brophil-hygrophil, phrygiana ombrophil-hemihygrophil (in Fichten- 
bestiinden hdherer Lage auf Lehmboden) und hortensis hemiombrophil- 
hemihygrophil (in Laubholzbestiinden besserer Bonitat). Das Vor- 
kommen von marginata (ombrophil-euryhygr) tiberschneidet sich stellen- 
weise mit dem von phrygiana, doch lassen die geringen Fange beider 
Arten eine zweifelsfreie Beurteilung ihrer dkologischen Differenzen 
nicht zu. 


Salticidae. 


Gattung Evarcha. Marcgravii und blancardi sind ziemlich isochron, 
doch ist diese xerophil, jene hygrophil. 

Gattung Euophrys. Frontalis und petrensis, die meist auf dem Boden 
bleiben, sind isotop, aber heterochron. Die durch Fallenfainge ermittelte 
Fortpflanzungszeit liegt bei frontalis im Mai, bei petrensis im Juni. 

Gattung Salticus. Von den beiden isochronen Arten dieser Gattung 
halt sich scenicus an sonnenbeschienenem Mauerwerk, cingulatus, der 
seit 1952 noch zahlreich beobachtet werden konnte, an siidlich expo- 
nierten Stémmen des Fohrenwaldes auf. Auf diesen 6kologischen Unter- 
schied hat schon BRisTowE (1929, S. 644) hingewiesen. 

Weitere Gattungen. Von den genannten Salticiden ist Aelurilus 
insignitus, der mit der Mehrzahl von ihnen isochron ist, dadurch 6kolo- 
gisch gesondert, daB er seinen Verbreitungsschwerpunkt wie Cyclosa 
oculata auf frei besonnten und extrem trockenen Sandflachen hat, 
wahrend der ebenfalls isochrone Sitticus floricola stenotop in der Ufer- 
vegetation stehender Gewasser lebt. Standortanspriiche und Fort- 
pflanzungszeit von Heliophanus flavipes decken sich mit denen von 
Evarcha blancardi; wahrend aber diese hauptsichlich in der Kraut- 
schicht bleibt, ist jener tiber die héheren Strata (II—IV) gleichmaBig 
verteilt. Diese Beispiele zeigen, da unter den biologisch ziemlich 
gleichartigen Springspinnen auch eine intergenerische Isolation in Er- 
scheinung tritt. 


Thomisidae. 


Gattung Xysticus. Unter den quantitativ starker vertretenen Arten 
pint, sabulosus, ulmi und viaticus schlieBen sich ulmi (photophil-hygro- 
biont) als haufiger und charakteristischer Bewohner der Ufervegetation 
aller stehenden und flieBenden Gewasser und sabulosus (photobiont- 
xerobiont), der auf baumlosen, trockensten Sandflachen lebt, in ihrem 
Vorkommen gegenseitig aus. Die Beurteilung des dkologischen Charak- 
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ters der sehr nahe verwandten Arten pini und viaticus, die ziemlich 
isochron sind, bereitet groBe Schwierigkeiten und kann noch nicht 
zwelfelsfrei erfolgen. Pini bevorzugt den Fohrenwald auf Sandboden, 
in dem auch viaticus urspriinglich seinen Verbreitungsschwerpunkt 
gehabt zu haben scheint. Heute aber zeigt sich viaticus ausgesprochen 
euryOk. Man kann ihm in jedem Biotop begegnen, trifft ihn aber 
nirgends in groBerer Individuendichte. Da er eine der wenigen eurydken 
Spinnen ist, diirfte seine groBe Reaktionsbreite geniigend Wege zu einer 
raumlichen Sonderung erdffnen. Sofern sich die Verbreitungsgebiete 
des xerophilen (?) pint und des xerobionten sabulosus itberschneiden, 
sind diese Arten heterochron. 


Agelenidae. 

Gattung Agelena. Die Art der Sonderung zwischen labyrinthica und 
similis ist aus der Feststellung von M. Daunt (1931, 8S. 17) zu entnehmen: 
similis ,,lebt an denselben Orten wie A. labyrinthica, sie ist vielleicht 
etwas weniger haufig. Die Tiere werden etwas spiater reif. Nach 
meinen Beobachtungen liegt die Kopulationszeit von labyrinthica im 
Mai, von similis im Juni (und spater). Auch scheint mir der é6kologische 
Charakter beider Arten etwas zu differieren und similis ein héheres 
Stratum zu bevorzugen. 

Gattung Tegenaria. Beschimenderweise sind wir Pode tiber die 
Abundanz und Kopulationszeit unserer haufigsten und auffallencsten 
Hausspinnen atrica, derhami und ferruginea nur mangelhaft unterrichtet. 
Die Arten scheinen teils zeitlich gesondert zu sein, teils in unterschied- 
licher Abundanz aufzutreten. Atrica hat nach L. Koc (1877), M. Daun 
(1931), Locker und Mitrrpa@ez (1953, 8. 10) und meinen Beobachtungen 
vom Spiatsommer bis Spatherbst Fortpflanzungszeit, ferruginea nach 
M. Dant ab Mai (nach anderen Autoren aber schon ab April) und 
derhami nach L. Kocn von Juni bis Oktober. Die zeitlichen Beobachtun- 
gen widersprechen sich aber noch so sehr, da8 eine eingehende Nach- 
priifung in verschiedenen Gebieten notwendig ist. Ich nehme an, da 
die Dominanz der einzelnen Arten in den verschiedenen Teilen unseres 
Faunengebietes abwechselt. 


V. Sonderregel und Ausnahmen. 

Folgende Artenpaare machen von der Regel einer raumlich-zeitlichen 
Sonderung eine deutliche Ausnahme: 1. Pachygnatha clerckii und 
listeri; 2. Erigone atra und dentipalpis; 3. Bathyphantes concolor und 
nigrinus; 4. Aranea diadema und rajt. Bei ihnen fallt nun auf, daB sie 
alle folgende 3 dkologischen Eigenarten zeigen, die sich als Sonderregel 
betrachten lassen: 

1. Alle Arten leben in sehr feuchtem Biotop, die Paare Nr. 1, 3 und 4 
im Bruchwald, Nr. 2 auf Uberschwemmungswiesen. Der feuchte Biotop, 
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vor allem der Bruchwald, bietet durch sein zwar kiihleres, aber kon- 
stanteres Mikroklima den adaptierten Formen einen klimatischen Vorteil. 
AuBerdem diirfte das Nahrungsangebot in derartigen Lebensriéumen 
gréBer sein, wodurch eine Nahrungskonkurrenz nicht so sehr ins Ge- 
wicht fallt. 

2. Die Paare 1—3 leben zwar bevorzugt terrestrisch, besteigen aber 
auch in betraichtlicher Anzahl die Krautschicht. Paar 4, das sich vor- 
zugsweise in Gebiischhéhe aufhalt, wechselt seine Aufenthaltshohe im 
Verbreitungsschwerpunkt auffallend stark. Durch diesen Ubertritt in 
andere Strata haben die Tiere nicht nur gré8ere Ausweichméglichkeiten, 
sondern auch eine Erleichterung in der Deckung ihres Nahrungsbedarfs. 
Dabei ist zu bedenken, da8 solche vertikalen Ausweichbewegungen 
stenohygren Arten unter Umstanden nur in sehr feuchten Gebieten 
moglich sind. In diesem Verhalten darf man eine Vorstufe zu der 
vertikalen Verteilung erblicken, worauf S. 69 schon hingewiesen wurde, 
und folgern, daB diese Art der Verteilung sekundaren Charakters ist. 

3. Von diesen Artenpaaren strahlt immer eine Art, beim 1.--3. Paar 
die im Verbreitungszentrum zahlenmaBig schwichere, weiter aus und 
zeigt groBere Reaktionsbreite als die Schwesterart. Sie wird aus opti- 
malem Biotop offensichtlich abgedringt. Vielleicht darf man in dieser 
Erscheinung die Vorstufe zu einer 6kologisch-raumlichen Sonderung 
erblicken, die damit beginnt, daB eine der beiden Arten zunachst an 
Reaktionsbreite gewinnt und dadurch die Méglichkeit erhalt, in sub- 
optimale Biotope auszuweichen. Dadurch, daB die Bewohner solcher 
Randbezirke einen selektiven Vorteil genieBen, kann es allmahlich 
zur Anpassung an diese Biotope kommen, wihrend die Ausgangspopu- 
lation im urspriinglich optimalen Biotop mit der Zeit der Konkurrenz 
zum Opfer fallt. Nur beim 4. Paar zeigt die weit stirker vertretene 
diadema auch die viel gréBere Reaktionsbreite und Ausbreitung. In 
diesem Falle wire es durchaus denkbar, da8 urspriinglich raji im Bruch- 
wald zahlenmaBig iiberlegen war, aber mit zunehmender Trocken- 
legung von Sumpfgebieten in ihrem Bestande stark zuriickgegangen ist. 

Daf die GesetzmiBigkeit der intragenerischen Isolation nicht ohne 
Ausnahmen bleiben wird, war zu erwarten. Doch sehe ich gerade darin 
eine besondere Bestiitigung dieser Regel, dag die Ausnahmen wiederum 
thre Higengesetzlichkeit offenbaren, die zu erkennen gibt, dap die Not- 
wendigkeit der intragenerischen Isolation nur unter ganz bestimmten 
Umstiinden wmgangen werden kann. Die genannten Artenpaare bilden 
die eigentlichen und einzigen Ausnahmen, bei denen statistisch zweifels- 
frei nachweisbar ist, daB sie bei ganz gleichartigen Standortanspriichen 
und gleicher Fortpflanzungszeit in den gleichen Biotopen auch wirklich 
in groBer Zahl nebeneinander leben. Bei den folgenden Arten aber, die 
ebenfalls auf gleichen dkologischen Charakter schlieBen lassen und 
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isochron sind, verhalt es sich so, daB sie einander im Biotop entweder 
ganz ausschlieBen oder ein von Biotop zu Biotop wechselndes umgekehrt 
proportionales Abundanzverhiltnis zeigen. Diese Erscheinungen lassen 
eine gegenwirtig wirksame interspezifische Konkurrenz vermuten. Zu 
dieser Gruppe von Ausnahmen gehéren folgende Arten: 


1. Stylothorax agrestis und retusa. 

Beide Micryphantiden traten nur an 4 Fallenstandorten auf Wiesen 
auf. Alle diese Standorte befinden sich in FluBnihe, 3 davon sogar in 
deren Uberschwemmungsbereich. Auf anderen, gewasserfernen und 
trockeneren Wiesen fehlen beide Arten. Daraus ist zu folgern, daB beide 
sehr feuchte Wiesen suchen und vielleicht gleichartige Standortanspriiche 
haben. Da sie auch isochron sind, kénnten sie eine Ausnahme unserer 
Regel bilden. Sie lassen aber nun ein reziprokes GréBenverhaltnis ihrer 
Abundanz feststellen, das die folgende Ubersicht zeigt: 


retusa agrestis 
Standort a 38,2 % 3,0% Abundanz der Jahresassoziation 
b 18,0% 7,7% (durchschnittliche Fangziffer: 
c 8,0% 0,5% 425 adulte Individuen) 
d 0,5% 10,3 % 


Es liegt nahe, in diesen Abundanzbeziehungen den Ausdruck einer 
Konkurrenz zu sehen. die in jedem Biotop nur eine der beiden Arten 
starker aufkommen 1a8t. Im ganzen gesehen, tritt agrestis iiberall 
schwacher in Erscheinung. Sie ist auch im Durchschnitt die etwas 
kleinere Art (2 2,5 mm KoOrperlinge gegentber 2,5—3 mm bei retusa). 
Doch ist bei der Beurteilung solcher Fille iuBerste Vorsicht geboten, 
da sich der Beweis nicht fiihren 1é8t, daB die Biotope und 6kologischen 
Charaktere der beiden Arten wirklich gleich sind. Es ist zunachst viel 
wahrscheinlicher, daB gewisse standortliche Differenzen das wechsel- 
weise Auftreten dieser Arten bestimmen. Nun ist der wesentliche Unter- 
schied solcher tiefgelegener, gewaéssernaher Kulturwiesen im Binnenland 
der des Feuchtigkeitsgrades. Die Bestimmung dieser Werte durch 
Messungen ist bei so feuchten Standorten nicht eben leicht. Leichter 
ist es hier, die Feuchtigkeitsdifferenzen von der Abundanz solcher Arten 
abzuleiten, deren Feuchtigkeitsanspriiche gentigend bekannt sind. 
Natiirlich dominieren an diesen feuchten Standorten hygrophile Ele- 
mente und bleiben in gewissen Grenzen auch dann noch dominant, 
wenn der Feuchtigkeitsgehalt des Gebietes etwas abnimint. Doch bieten 
uns die hemihygrophilen Arten ein feines Reagens fiir die Beurteilung 
kleiner Feuchtigkeitsdifferenzen. Auch sie sind tiber Wiesen verschiedenen 
Feuchtigkeitsgrades verbreitet und dabei den hygrophilen Formen 
assoziiert, haben aber ihren Verbreitungsschwerpunkt eindeutig auf 
trockeneren, vor allem héher gelegenen Wiesen. Ihr Abundanzanstieg 
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zeigt erfahrungsgemap den Ubergang in trockeneres Gebiet deutlicher an, 
als der Abundanezriickgang der hygrophilen Formen. Als hemihygrophile 
Elemente befinden sich unter diesen Assoziationen: Lycosa tarsalis, 
Tarentula pulverulenta, Tarentula cuneata, Trochosa ruricola, Dicymbium 
nigrum; als hygrophile: Pirata latitans, Lycosa pullata, Lycosa saccata, 
Trochosa spinipalpis, Pachygnatha clerckii, Erigone atra, Erigone denti- 
palpis. In Abb. 14 ist die Abundanzsumme aller hygrophilen und 
hemihygrophilen Arten, dazu die Abundanz von Stylothorax retusa und 
agrestis in gesonderten Kurven dargestellt und ineinander projiziert. 
Thr Verlauf zeigt unverkennbar den Abfall der relativen Haufigkeit 
von Stylothorax retusa bei starker Zunahme hemihygrophiler Elemente. 
Auch die umgekehrt proportionale Stiirke des Auftretens hygrophiler 
und hemihygrophiler Arten ist wenigstens in groBen Ziigen zu verfolgen. 
Die wechselnde Abundanz von Stylothorax agrestis aber verrat keine 
bestimmte Richtung und ist daher des Kinflusses unmittelbarer Kon- 
kurrenz besonders verdachtig. Stylothorax retusa sucht starke Feuchtig- 
keit. Sie ist der Schwesterart quantitativ und gréBenmafbig tiberlegen 
und dirfte demnach die dominante Art sein. Agrestis aber scheint 
innerhalb des Bereiches staérkerer Feuchtigkeit dort haufiger zu werden, 
wo retusa zuriicktritt. Nun ist verwunderlich, da8 an Standort b auch 
agrestis relativ stark vertreten ist. Gerade diese Feststellung spricht 
fir gleichartige Standortanspriiche. Sehen wir nun die Begleitarten 
dieser Assoziation b, die von Hrigone atra angefiihrt wird, durch, so 
fallt auf, daB in ihr alle Lycosiden zusammengerechnet nur 3,9% 
Abundanz aufweisen. Es ist also weiter zu priifen, ob bestimmte Be- 
ziehungen zwischen der Haufigkeit der Lycosiden und der Stylothoraz- 
Arten festzustellen sind. Die Abundanz der Lycosiden kénnte die 
Haufigkeit der Stylothorax-Arten insofern beeinflussen, als ihre Fort- 
pflanzungszeit kollidiert. Pirata latitans hat wie die Stylothoraz- 
Spezies im Juli Kopulationszeit, Lycosa tarsalis im Juni und Juli. 
Kine Abhingigkeit von diesen beiden Arten ist nur teilweise zu ersehen. 
Die tibrigen Lycosiden dieser Biotope haben ihre Kopulationszeit bzw. 
deren Héhepunkt zwar friiher, sind aber im Juli noch reif. Addieren 
wir nun je Standort die Abundanzwerte aller Lycosiden, der beiden 
Stylothorax-Arten und der iibrigen Arten (Micryphantiden, Pachygna- 
then), so erhalten wir folgendes Bild (Abb. 15). 

Aus dieser Darstellung ist abzulesen, da sich an den Standorten 
c—d—a der quantitative Anteil der Stylothorax-Arten zu dem der 
Lycosiden umgekehrt proportional verhalt und um eine Mittelachse 
pendelt, die die Hiufigkeitskurve der restlichen Arten darstellt. In 
Standort b aber, an dem die Lycosiden fast verschwinden, kénnten sich 
die Stylothorax-Arten quantitativ entfalten, miissen hier jedoch das. 
Feld mit zahlreichen anderen Arten, vor allem Micryphantiden, teilen. 
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Eine Wechselbeziehung zwischen Stylothorax und Lycosiden ist un- 
verkennbar, und es fallt auf, daB agrestis trotz der Haufigkeit von 
retusa gerade dort starker in Erscheinung tritt, wo die Lycosiden fast 
verschwinden. Unter dem Gesichtspunkt der Konkurrenz gesehen, ist 
es verstandlich, daB sich die Stylothoraz-Arten untereinander desto 
starker behaupten konnen, je weniger sie von anderen, gréBeren Arten 
(Lycosiden) gefahrdet sind. Es muB8 hier aber abschlieBend betont 
werden, daB eine sichere Beurteilung dieses Falles aus Mangel an weiteren, 
PO 
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Abb. 14. Abundanzverhaltnis zwischen Stylothorax retusa und agrestis, den hemihygro- 
philen und hygrophilen Assoziationselementen an 4 Standorten. 


Abb. 15. Abundanzverhaltnis zwischen Stylothorax retusa und agrestis (zusammenge- 
rechnet), den Lycosiden und den iibrigen Arten an 4 Standorten. 

genau untersuchten Standorten unméglich ist. Daher kénnten zwar 
vorstehende Erérterungen als iiberfliissig erscheinen, dirften aber 
methodisch von einigem Interesse sein, da sie analytische Méglichkeiten 
zeigen, wie aus der Abundanz dkologisch gut bekannter Arten auf die 
Standortanspriiche unbekannter Formen und die Standortverhaltnisse 
selbst geschlossen werden kann. AuBerdem soll die mit Vorbehalt aus- 
gesprochene Vermutung einer Konkurrenz zwischen diesen beiden 
Stylothorax-Arten zu weiteren Untersuchungen anregen. 


2. Die Porrhomma-Arten der frinkischen Héhlen ?. 


Die 3 Porrhomma-Arten (proserpina, rosenhaueri, egeria), die die 
Hohlen des Frainkischen Jura besiedeln, schlieBen sich in ihrem Vor- 


1 Das mit Athylenglykolfallen in den Jahren 1940—1942 erbeutete Material, 
die Temperaturmessungen mit Hilfe zahlreicher Minimum-Maximumthermometer 
und genaue Auskunft verdanke ich Herrn Prof. Dr. H. J. STAMMER. Die Bestim- 
mung dieser Porrhommen wurde ven Herrn Dr. H. Wirnte iiberpriift. 
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kommen gegenseitig aus. Diese eigenartige Erscheinung kann sich aus 
der geographischen Lage der Héhlen, aus dem Hohlenklima oder aus 
Konkurrenzgriinden erkliren. P. rosenhaueri ist geographisch auf die 
Umgebung von Muggendorf beschriinkt und besetzt alle dortigen Hohlen 
(Rosenmiiller-, Witzen-, Oswald- und Wundershohle). P. proserpina 
findet sich nur im Gebiet von Streitberg (Binghohle, Quellgrotte). 
P. egeria, die die weiteste Verbreitung zeigt, ist ebenfalls im Gebiet von 
Streitberg (Schénstein-, Brunnstein- und Ludwig Wunder-Hohle) zu 
finden, sodann bei Pottenstein (GroBe und Kleine Teufelshéhle) und 
Krottensee (Maximiliansgrotte). Kénnte also das Auftreten der beiden 
erstgenannten Arten aus ihrer geographischen Verbreitung resultieren, 
so scheidet dieser Punkt fiir egeria aus, da er nicht erklart, warum sie 
sich nicht auch in den von proserpina besetzten Hohlen um Streitberg 
angesiedelt hat. Abb. 16 gibt eine Darstellung des Temperaturbereichs, 
in dem die einzelnen Arten in den verschiedenen Héhlen leben. Aus 
ihr ist zu ersehen, daB proserpina und rosenhauert in den von ihnen 
bewohnten Hohlen einer weit geringeren Schwankung im jahrlichen 
Temperaturgang ausgesetzt sind als egeria. Nehmen wir an, die Arten 
hatten ihren Aufenthaltsort entsprechend ihren thermischen Bediirfnissen 
gewahlt, so waren proserpina und rosenhauert als stenotherm, egeria 
als eurytherm anzusprechen. Der gegenseitige Ausschlu8 der steno- 
thermen Arten kénnte sich aus einem verschiedenen Temperaturoptimum 
-erklaren; denn auffallenderweise ist das Jahresmittel der kaltesten 
Hohle, die von proserpina noch besiedelt wird, genau gleich dem Jahres- 
mittel der warmsten Hohle, in der rosenhaueri vorkommt. Da die 
maximale Schwankungsbreite in den Biotopen von proserpina weniger 
tief als in denen von rosenhaueri reicht und sich weit nach oben ausdehnt, 
scheint diese Art die wirmebediirftigste dieser Porrhommen zu sein. 
Nun ist zu bedenken, daB diese Temperaturen in der Tiefe jeder Hohle, 
vielfach im innersten Teil, gemessen wurden. Die Porrhommen sind 
aber tiber alle Héhlenteile bis in Eingangsnihe verbreitet, kommen also 
auch in Bezirken vor, in denen die Temperaturschwankungen sicher weit 
groBer sind. Doch mag diese Ausbreitung eine sekundare, durch intra- 
spezifische Konkurrenz und Nahrungssuche bedingte sein. Fiir eine 
Primarbesiedlung und Behauptung der Population kann allein die 
Temperatur im Ho6hleninneren ausschlaggebend sein. Bestimmte 
mikroklimatische Anspriiche und geringe Reaktionsbreite gegeniiber 
Temperatur kénnen also die Beschrinkung der stenothermen Arten 
proserpina und rosenhaueri auf einzelne Héhlen und sogar ihren gegen- 
seitigen Ausschlu8 verstindlich machen. Doch ist auch damit nicht 
erklart, warum die eurytherme egeria in den von den beiden anderen 
Arten besetzten Héhlen fehlt. Wie die Abb. 16 zeigt, lebt auch egeria 
in Héhlen, deren Jahresmittel dem (angenommenen) Priferendum der 
beiden anderen Arten entspricht und deren gréfte Erwairmung der- 
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jenigen in den proserpina-Héhlen fast gleichkommt. Nicht (unter 
Umstanden fehlerhafte) Priferendaversuche, sondern die natiirliche 
Biotopwahl von egeria beweist, da diese Art die physiologische Fahig- 
keit hatte, auch in den von den Schwesterarten besiedelten Héhlen 
zu leben. Da sie aber dort in den iiber 1 Jahr fangisch stehenden Fallen 
nicht einmal in Einzelindividuen festgestellt wurde, ist anzunehmen, 
daB die Konkurrenz der Schwesterarten ihrer Me ae Einhalt 
ebietet. Eine solche ist ge- 
Ae in Hohlen sehr ee Pie ae ee 
lich, da sich die Porrhommen 34 
aus mikroklimatischen Be- 
diirfnissen hauptsachlich im 
HGhleninneren aufhaltenund — 
dort wenig Nahrung finden. 
Diese ausgepraigte Konkur- 
renz setzt voraus, dak die 
eingesessene Population ein- 
dringende Individuen der 
anderen Art bald erkennt 
undvernichtet. Dabeiwerden 2? 
hauptsachlich juvenile Tiere 


Porrhomma proserpina 


T lac ae T T 


P rosenhaueri 


ie oa sae eae ioe 
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Temperaturbereich 


als Kindringlinge in Betracht 
kommen. Aber auch erwach- 
sene Eindringlinge von egeria 
diirften, abgesehen von ihrer 
zahlenmaBigen Unterlegen- 


Abb. 16. Vergleichende Darstellung des Tempera- 
turbereichs, in dem Lepthyphantes pallidus, Por- 
rhomma proserpina, resenhaueri und egeria in den 
frankischen Héhien leben. Schwarz: Schwankungs- 
pbreite der mittleren Jahrestemperatur in allen von 
der betreffenden Art besiedelten Hohlen, Punk- 
tiert: maximale Schwankungsbreite des jahrlichen 
Temperaturverlaufs in diesen Héhlen. 


heit, bei diesem Konkurrenz- 

kampf durch ein anderes Temperaturpraferendum benachteiligt sein. 
Nimmt man die Besiedlungsdichte der einzelnen Hohlen zum Mab- 
stab fiir die Vorzugstemperatur, so miiBte diese bei egeria zwischen 
+7,3 und 7,79 C liegen. Zwischen diesen Werten bewegen sich die von 
egeria am starksten besiedelten Héhlen. Demnach wiirde das 'Tempe- 
raturpraferendum dieser Art erheblich unter dem fiir die beiden anderen 
Formen angenommenen liegen. Das hindert diese eurytherme Spezies 
nicht, auch warmere Héhlen zu besiedeln, solange sie frei sind. Im 
Konkurrenzkampf aber kénnte ihr das andersartige Optimum auf Dauer 
nachteilig werden. Es ware sicher aufschluBreich, wenn auch andernorts 
die Verbreitung der Héhlen-Porrhommen an Hand von Temperatur- 


messungen studiert wiirde. 


3. Lepthyphantes pallidus. 
In der Besiedlung der Hohlen durch Lepthyphantes pallidus offenbart 
sich eine zweifelsfreie Konkurrenz zwischen dieser eindringenden Art 
und den ansissigen Porrhomma-Spezies. Der ombrophil-hygrobionte 
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pallidus ist eine Freilandsform, die in tiefschattigen, feuchten Bestanden 
lebt. Dieser 6kologische Charakter erlaubt ihr das Eindringen in Hohlen. 
Pallidus ist im ganzen Frankischen Jura verbreitet und wurde fest- 
gestellt bei Streitberg (Kirchenweg-, Schénstein-, Brunnsteinhohle), 
Krottensee (GeiBloch), Pottenstein (Grofe Teufelshohle) und Muggen- 
dorf (Rosenmiillershohle). In Héhlen, die von einer Porrhomma-Art 
/ (rosenhaueri oder egeria) be- 

é setzt sind, bleibt L. pallidus 

a C \ \ eingangsnah (Abb. 17a und 
AX ” b). Nur in 2 Héhlen (Kir- 

\ chenweghohle beiStreitberg 
und GeiBloch bei Krotten- 
see), die von Porrhommen 
frei sind, breitet sich palli- 
dus iiber die ganze Hoéhle 
aus (Abb. 17c). Die von 
ihm vollbesetzten Héhlen 
weisen eine mittlere Jahres- 
temperatur von 7,6 und 
7,8° bei einer maximalen 
Schwankungsbreite von 
6,25—10,0° C auf (vgl. Ab- 
bildung 16). Eine so aus- 
gepragte Stenothermie, wie 
sie bei Troglobionten in 
Rechnung gestellt werden 
kann, ist bei dieser Frei- 
landsform nicht zu erwar- 


Abb. 17a—c. Das Eindringen von Lepihyphantes ten, Und wenn ih is 
pallidus in Hoéhlen des Frainkischen Jura. Die von i . os Ee 
L. pallidus besetzten Hohlenteile sind schraffiert, die ™mum entsprechend ihrer 


von Porrhommen besiedelten punktiert. a Brunn- j i 
steinhéhle (Porrhomma egeria), b Rosenmiillershéhle Ausbreitung zwischen 7,6 
(P. rosenhaueri), ¢ Kirchenweghéhle. Grundrisse und 13° lage, ware es un- 


vereinfacht nach NEISCHL (1903). verstandlich , warum sie 
beispielsweise in der von 

Porrhomma egeria besetzten Schénsteinhéhle bei Streitberg, in der ein 
Jahresmittel von 7,79 (Schwankungsbreite 6—9°) herrscht, eingangsnah 
bleiben sollte. Das Auftreten von pallidus ist auch in den ausschlieBlich 
von ihm besiedelten Hoéhlen sehr gering. Im Laufe eines Jahres fingen 
sich in einer Falle nur einzelne Individuen. Doch kann, wie friiher 
(1954, 8. 645) schon bemerkt, bei dieser Fangmethode auch der nega- 
tive Befund héher in Rechnung gestellt werden. Wie eine Porrhomma- 
Art eine andere am Hindringen in ihren Héhlenraum hindert, so scheinen 
alle Porrhommen einen erbitterten Kampf gegen Lepthyphantes palli- 
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dus zu fihren. Diese verstarkte Konkurrenz in Hoéhlen erklart sich 
zweifellos aus dem dort sehr beschrinkten Nahrungsangebot. 


Es ist nun interessant, welche Unterschiede sich im Konkurrenz- 
kampf dieser Héhlenspinnen zeigen. Wahrend Lepthyphantes pallidus 
sich in den von Porrhommen besetzten Héhlen wenigstens in Hingangs- 
nihe halten kann, wurde nicht ein Individuum einer zweiten, einge- 
drungenen Porrhomma-Art im ganzen Héhlenbereich gefunden. Die 
Erklarung dafiir ist einfach: die eindringenden Porrhommen suchen 
entsprechend ihrer Stenovalenz ins Héhleninnere vorzudringen und 
fallen dort der Vielzahl der ansissigen Tiere zum Opfer. L. pallidus 
aber kann sich als Freilandform in dem Ubergangsklima des Héhlen- 
einganges gut halten und ist hier den bis zum Eingange vordringenden 
Porrhommen, die sich dort in ein Pessimum begeben, tiberlegen. Die 
Ausbreitung der Porrhommen vom Héhleninneren in Richtung zum 
Eingang méchte ich, wie schon erwihnt, als sekundare auffassen. Es 
ist fraglich, wie lange sich diese Individuen in Eingangsnihe halten 
kénnen. Welche Bedeutung hier offenbar die Umweltbedingungen, die 
fiir die eine Art optimal, fiir die andere suboptimal bis pessimal sind, 
im Konkurrenzkampf gewinnen, konnte daraus gefolgert werden, daB 
Porrhomma egeria, die Art, der Lepthyphantes pallidus vorwiegend 
gegentubersteht, diesem groBenmaBig sogar tiberlegen ist (K6rperlinge 
der 29: egeria: tiber 2,5 mm, pallidus: iiber 2,0 mm). Diese Uberlegung 
kann meines Erachtens auch in Freilandbiotopen nicht hoch genug in 
- Rechnung gestellt werden! 

L. Koon (1871) hat eine Linyphia troglodytes aus der Rosenmiillershéhle be- 
schrieben, die Romwer (1942, 8.556) als Lepthyphantes troglodytes (L. Kocn) 
fiihrt. Sie ist D. pallidus auBerst nahestehend. Srmon hat diese Art 1884 (S. 307) 
mit Lepthyphantes pallidus synonymisiert, aber 1929 (S. 601) die artliche Trennung 
wiederhergestellt. Auch Enstrn (1906, S. 319), der diese Art in der Rosenmiillers- 
héhle selbst gefunden hat, halt sie mit L. pallidus fiir identisch. Ob es eine Art 
troglodytes wirklich gibt, muB ich offenlassen. L. pallidus aus Héhlen unterscheidet 
sich jedenfalls nicht von den Freilandformen. Auch Kastner (1927) fihrt 
L. pallidus unter den Héhlenspinnen des Frankischen Jura an. Die Abb. 17 und 
das weitere Vorkommen von L. pallidus in Hohlen stellen auBer Zweifel, da diese 
Art aus dem Freiland einwandert. In der Rosenmiillershéhle, wo L. Kocn seine 
troglodytes ausschlieBlich gefunden hat, halt sich pallidus in Hingangsnahe aut 
(vgl. Abb. 17b). Wenn an pallidus eine rassische Umbildung durch raumliche 
Isolation vor sich gegangen sein sollte, dann wire sie zuerst in den Hohlen zu er- 
warten, die pallidus ganz besetzt hat; doch unterscheiden sich diese Individuen 
nicht von den Freilandformen. Da Herr Dr. W1EHLE diesen Fall zur Zeit priift, 
will ich in dieser systematischen Frage nicht vorgreifen. 

Eine ganz analoge Besiedlung von Hohlen wie Lepthyphantes pallidus 
zeigt Oentromerus jacksoni Denis!, ebenfalls eine Freilandform. Er 
begleitet L. pallidus in den Eingangsstollen der Schénsteinhohle bei 


1 Neu fiir Deutschland. 


128 Erwin TRETZEL: 


Streitberg, die von Porrhomma egeria besetzt ist, und bleibt mit ihm 
dort stehen. In der von Porrhommen freien Oswaldhohle bei Muggen- 
dorf, einer Durchgangshéhle, aber ist Centromerus jacksoni ganz ver- 
breitet. 


4. Meta menardi und merianae. 

Beide Arten leben in Héhlen und tiefen Kellern nebeneinander und 
haben dort zweifellos ihr Verbreitungszentrum. Wiéihrend aber das 
Vorkommen von menardi auf diese unterirdischen Gebiete beschrankt 
bleibt, begegnet man merianae an schattigen, feuchten Stellen gelegent- 
lich auch im Freiland. Das Auftreten und die Haufigkeit von merianae 
in den frankischen Héhlen sind sehr unregelmaBig. Auch WIEHLE 
(1931, S. 126) bemerkt: ,,Merianae kommt im ganzen Gebiet vor, sie 
scheint aber nur stellenweise haufig zu sein.“ Unterschiede in der Fort- 
pflanzungszeit beider Arten kénnten bestehen, lassen sich aber nicht 
ohne weiteres feststellen, da ¢¢ beider Arten in allen Monaten wenigstens 
vereinzelt gefunden wurden und der Fang der Tiere mit der Hand erfolgen 
mu, wodurch die Feststellung der natiirlichen Aktivitaét nicht médglich 
ist. Bei menardi scheinen die gg im April zahlreicher zu sein. Eine 
statistische Priifung ist hier noch erforderlich. Abgesehen von der 
UngewiBheit einer zeitlichen Sonderung fallt auf, daB die relative 
Haufigkeit von merianae sehr von der Besiedlungsdichte der dominanten 
und fast doppelt so groBen menardi abhangig ist. Darauf habe ich 
1952 (S. 60) schon hingewiesen. Ich nehme an, daB merianae aus den 
Hohlen abgedringt wird und wahrscheinlich im Umkreis der von 
menardi besetzten Hohlen zahlreicher im Freiland zu finden ist. 

Uberblicken wir die in diesem Abschnitt besprochenen Arten, die 
sich auBerhalb der GesetzmaBigkeit einer intragenerischen Isolation 
in Form einer raumlich-zeitlichen Sonderung stellen, so kénnen wir 
sagen, daB nur die 4 Artenpaare, fiir die eine Sonderregel gilt, wirkliche 
Ausnahmen darstellen. In allen weiteren, als solche behandelten Fallen 
aber ist die Erscheinung der Art, da 2 nachstverwandte Arten im 
gleichen Biotop mit annihernd gleicher Abundanz ohne raumlich- 
zeitliche Sonderung oder Schwerpunktsverlagerung nebeneinander leben, 
gar nicht nachweisbar. Hier fiihrt die interspezifische Konkurrenz 
dazu, daB an den verschiedenen Standorten jeweils nur eine der kon- 
kurrierenden Arten dominiert oder bestimmte Arten im ganzen Gebiet 
keine héhere Abundanz erreichen kénnen. Uber die intragenerische 
Isolation hinaus lie sich besonders bei Micryphantiden, deren Standort- 
anspriche unkompliziert und mit Fallenhilfe besonders eindeutig zu 
ermitteln sind, sogar nachweisen, daB selbst Vertreter verschiedener 
Gattungen, die einander vor allem biologisch nahestehen, zeitlich ge- 
sondert sind, sofern sie nachweisbar sehr gleichartige Standortanspriiche 
haben. Solche Falle einer intergenerischen Isolation konnten weiter bei 
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Ageleniden und Salticiden aufgezeigt werden. Vermutlich lieBen sich 
diese Befunde auf die meisten Familien ausdehnen, worauf schon die 
Feststellung einer zeitlichen Sonderung zwischen den fithrenden Assozia- 
tionselementen hindeutet (vgl. S. 89ff.). Solch weitgehende Kombina- 
tionen haben aber erst Sinn, wenn entsprechende Untersuchungen auch 
in anderen Gebieten durchgefiihrt worden sind. 


VI. Réumliche und zeitliche Sonderung. 


Bei einer Reihe von Arten sind beide Sonderungsméglichkeiten 
gleichzeitig ausgenutzt, beispielsweise bei Tapinocyba antepenultima 
und pallens, Macrargus ru- 
fus und carpenteri, Taren- 
tula aculeata und fabrilis. 
Tetragnatha solandri und 
striata, Theridium notatum 
und impressum, Aranea dia- 
dema und raji und reaumuri, 
Zilla litterata und atrica. 
Dies ist vielfach bei solchen 
Artpaaren der Fall, die 
keine vollstaéndige raum- 
lich-dkologische Sonderung se 
durchgefiihrt haben, bei Fe | AUN, OR: AEE 4 oe: 
denen nur die Verbreitungs- Abb. 18. Phanologie der 33 von Lycosa saccata, 

schwerpunkte getrennt pullata und tarsalis. 

sind, die Verbreitungs- : 

gebiete sich aber stark tberschneiden. Besonders bemerkenswert ist 
diese zweifache Sonderung bei den Lycosa-Arten saccata, pullata und 
tarsalis, die vornehmlich auf frei belichtetem Gelande eine Artenkette 
von sehr feuchtem bis trockenerem Gebiet bilden. L. saccata hat ihren 
Verbreitungsschwerpunkt im Anspiilicht und in der Ufervegetation 
stehender und flieBender Gewisser, pullata auf Uferwiesen, tarsalis auf 
gewiisserfernen, trockeneren Wiesen. Die Verbreitungskreise dieser 
Arten iiberschneiden sich aber stark. Einerseits begeben sich saccata 
und tarsalis auf Uferwiesen und begegnen dort pullata, andererseits 
breitet sich pullata in sinkender Abundanz weit tber mittelfeuchtes 
Wiesengelinde aus. Die hier zusatzlich ausgebildete zeitliche Sonderung 
ist aus Abb. 18 zu ersehen!. Die Fortpflanzungsmaxima dieser 3 Formen 
sind tiber 3 Monate verteilt. Ahnlich, wie sich die Arten raéumlich 
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1 Wahrend die phanologischen Kurven von pullata und tarsalis ausschlieBlich 
auf Fallenfangen fuBen, muBten bei saccata auch Kescher- und Handfange mit- 
gerechnet werden, da diese auch in der Krautschicht lebende Art seltener in 
- Bodenfallen geht und da sich diese Fangmethode wegen der Uberschwemmungs- 
gefahr im Uferbereich nur vereinzelt durchfithren 1aBt. Doch entspricht das Auf- 
treten der $3 in den Fallen ganz dem der tibrigen Fange. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. ; 9 
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ablésen, so folgen sie einander auch jahreszeitlich. Im Mai tiberschneiden 
sich die Kurven, insbesondere die von saccata und pullata. Bei saccata 
ist aber vielleicht wegen dieser Uberlappung noch zusatzlich eine 
Vertikalsonderung ausgebildet, indem diese Art haufig die Krautschicht 
besteigt. Diese Spezies sind also weder raumlich noch zeitlich vollstandig 
gesondert; den gentigenden Sonderungsgrad ergibt erst die Kombination 
von 3 Sonderungsméglichkeiten. 

Macrargus carpentert wurde zwar von CAMBRIDGE 1894 als eigene 
Art beschrieben und auch von Jackson 1916 als solche aufgefaBt, 
aber von verschiedenen Autoren (unter anderem Locket und MILLIDGE 
1953) nur als Subspecies M. rufus carpenterit, von Horm 1939 als 
Macrargus rufus var. minutus angesprochen. Ich neige der Auffassung 
der jiingeren Autoren zu. Jedenfalls handelt es sich um eine beginnende 
oder sehr junge Art, deren auferst nahe Verwandtschaft mit Macrargus 
rufus unzweifelhaft ist. Sie stellt gré8enmaBig und konstitutionell 
sowie hinsichtlich der charakteristischen Bezahnung an der Frontalseite 
der Cheliceren gewissermaBen eine kleine Ausgabe von rufus dar. 
Okologisch ist sie nach den Befunden im hiesigen Untersuchungsgebiet 
die ,, Trockenrasse‘‘ von rufus. Den dkologischen Charakter von rufus 
habe ich (1952, S. 82) folgendermaBen charakterisiert: 

»lypisch hemihygrophile Form, die auf Sandb6den bevorzugt in Moos, auf 
lehmigen Béden in Laubstreu lebt. Thre héchste Abundanz erreicht die Art im 
Moos lichten Féhrenjungwuchses auf Sandboden. Aber auch in der Laubstreu der 
Waldungen besserer Bonitét sind noch Abundanzwerte von 4,6—10,3% festzu- 
stellen. Die Ausstrahlung aus mittelfeuchtem Bereich erfolgt mehr in trockenes als 
in feuchtes Gebiet. So meidet M. rufus Sphagnum und fehlt allen Bruchwaldern, 
ist aber 6fter auf reiner Nadelstreu an trockenen Standorten zu finden.‘ 

Bemerkenswert ist also vor allem, daB die Ausbreitung von rufus 
mehr nach trocken tendiert. MM. carpenteri findet sich nur in Fohren- 
wialdern. Er reagiert deutlich xerophil und hat seinen Verbreitungs- 
schwerpunkt in Altholzbestiinden und Stangengehélzen ohne Unter- 
wuchs und auf Sandbéden, die nur mit diirftiger Nadelstreu bedeckt 
sind. Er zeigt sich noch an Standorten mittlerer Feuchtigkeit, ist stellen- 
weise in der Moosdecke auf Sandboden zahlreich, fehlt aber jedem 
feuchten Biotop. Es ist meines Erachtens sehr wahrscheinlich, daB 
die Ausbildung der Trockenform carpenteri durch anhaltende Abdrangung 
eines Teiles der Population von rufus aus optimalem, mittelfeuchtem — 
in trockenes Gebiet im Sinne einer dkologischen Isolation vor sich 
gegangen ist. Die Ausbreitung von carpenteri in mittelfeuchtes Gebiet 
ist infolge der hohen Abundanz in Trockengebieten (bis zu 56% der 
Jahresassoziation !) als sekundirer Riickstau aufzufassen. Die Speziation 
konnte in diesem Falle noch dadurch begiinstigt werden, daB beide 
Formen zusatzlich eine gewisse zeitliche Sonderung ausgebildet haben: 
carpentert hat das Maximum im Februar (mit steilem Abfall zum Marz 
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hin), rufus im Marz (mit starkem Anstieg im Februar). Biotop und 
Reifezeit wiirden zwar nach dem heutigen Befund eine Panmixie nicht 
ausgeschlossen haben; wir wissen aber in solchem Falle nicht, ob nicht 
urspringlich die ékologische oder zeitliche Isolation viel strenger durch- 
gefihrt war. Eine mechanische Isolation ist in Anbetracht der zum 
Verwechseln ahnlich gebauten Kopulationsorgane héchstens durch deren 
GroBenunterschied méglich. Doch ist auch denkbar, daB beide Formen 
ein anderes paarungsbiologisches Verhalten an den Tag legen. Ich 
vermute aber, daB sich bei geniigendem Material aus den verschiedensten 
Gegenden eine Ubergangsreihe von rufus zu carpenteri in der GroBe 
und vor allem an Hand bestimmter Merkmale (Lange des frontalen 
Chelicerenzahnes bei rufus, der bei carpentert zu einem Hocker reduziert — 
ist, sowie Proportionen der ,,charakteristischen Lamelle‘‘ des mannlichen 
Tasters) aufstellen lieBe. 


VII. Das Problem der diplochronen Reifezeit1. 

Unter den Spinnenarten mit mehr oder weniger deutlich ausgeprigter 
diplochroner Reifezeit lenken vor allem folgende Arten unsere Auf- 
merksamkeit auf sich: Coelotes atropos und inermis (Agelenidae), Zelotes 
latreillei und petrensis (Gnaphosidae), Agroeca brunnea und proxima 
(Clubionidae). Alle 3 Artenpaare entstammen ganz verschiedenen — 
Familien. Die jeweiligen Schwesterarten? sind zweifellos nachstver- 
wandt. Sie haben paarweise gleichen dkologischen Charakter und leben 
sonach in gleichen Biotopen nebeneinander. Die Coelotes-Arten, die sich 
tagsiiber gerne unter groBeren Steinen aufhalten, kommen sogar unter 
den gleichen Steinen (allerdings in verschiedenen Entwicklungsstadien) 
nebeneinander vor. Die Artenpaare zeigen nun jeweils eine ausgepriagte 
zeitliche Sonderung. Alle Arten sind diplochron, ihre Reifezeiten, die 
im Friihjahr und Herbst (Spitsommer) liegen, sind in Primir- und 
Sekundarperiode differenziert. Die jahreszeitlich korrespondierenden 
Perioden eines jeden Paares decken sich weitgehend, Primir- und 
Sekundarperioden der Schwesterarten aber sind gegeneinander ver- 
tauscht: sie liegen reziprok. 


Diese Verhiltnisse zeigen die Abb. 19 (Coelotes), 20 (Zelotes) und 21 (Agroeca) 
in phanologischer Darstellung. Dabei ist zur Erleichterung der Vergleichsméglich- 
keit und zur Raumersparnis jeweils nur das Auftreten der $3, das allein fiir die 
Grenzen und den Héhepunkt der Fortpflanzungsperiode mafgebend ist, graphisch 


1 Meinem Freund und Kollegen, Herrn Dr. G. Oscun, Erlangen, verdanke ich 
Anregung und wertvolle Gedanken zur Deutung dieses Problems, das wiederholt 
Gegenstand fruchtbarer Diskussionen zwischen uns geworden ist. © 

2 Die Bezeichnung ,,Schwesterarten“ ist hier nur als kurzer, allgemeiner 
Ausdruck fiir 2 nachstverwandte Arten gebraucht und entspricht schon kaum 
mehr dem Begriff ,,sibling species‘ (Zwillings-, Paar- und Geschwisterarten) von 
Mayr (1949, 8.151 und 200) und erst recht nicht den ,,Geminospecies‘‘ nach 
Metsx in der neuen, enger gefaften Definition von Oscuu (1954, S. 623). 
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dargestellt und paarweise iibereinanderprojiziert. Phanologische Darstellungen 
fiir $3 und 29 zweier dieser Arten finden sich bei TRETZEL (1954, S. 656, Abb. i 
und 12). Bei Agroeca proxima (Abb. 21) tritt die Sekundarperiode nur noch im 
weiblichen Geschlecht in Erscheinung; daher ist hier auch die vollstandige phano- 
logische Kurve der 29 (punktiert) mit eingezeichnet. Die Fangziffer von A. proxima 
ist im Verhaltnis zu der von A. brunnea sehr gering, weshalb sich zur Angleichung 

der MaBstabe die Verwendung von zwei 


Sate i getrennten Ordinatensystemen als not- 
i wendig erwiesen hat. Durch diese 
180 — ii Uberhéhung der Kurve von A. pro- 
L ofropos | \ xima andert sich natiirlich nichts an 
160 H deren Grenzen und Lage der Maxima, 
C Cinermis 11 auf die es hier ankommt. Man mag 
‘ sich nun skeptisch fragen, ob ein auf 
ele it ak so geringe Fangziffern gestiitztes Kur- 
! venbild fiir die Feststellung der Reife- 
120 — ibs perioden und weitere Folgerungen 
ee: ernsthaft in Betracht gezogen werden 
Sel A eh kann. Ein Blick auf Abb. 22, in der 
oe die phanologischen Kurven der $9 
\ von A. proxima in verschiedene Fang- 
a ; jahre zerlegt sind, diirfte solche Be- 
— 
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Abb. 19. Abb. 20. 


Abb. 19. Phiénologie der ¢ 3 von Coelotes atropos und inermis (Gesamtfangziffern aus allen 
Fangjahren und von allen Standorten). 


Abb. 20. Phanologie der $3 von Zelotes latreillei und petrensis. 


denken zerstreuen. Sie zeigt einen — in Anbetracht der minimalen Fangziffern — 
tiberzeugend gleichartigen Verlauf, wobei zu bemerken ist, daB sich das vor- 
zeitige Auftreten einzelner QQ (im Januar) und g¢ (im Juni-Juli) im Jahre 
1949 aus der besonders warmen Witterung dieses Jahres (vgl. TRETZEL 1954, 8.671) 
und die verschiedenen Fangziffern aus dem Fang an verschiedenen Standorten er- 
klaren. [Weitere Belege fiir die Zuverlassigkeit der Fallenfangmethode finden 
sich in meiner vorgenannten Arbeit (S. 641 ff.).] 


Wir wollen festhalten, daB die Fallenfangstatistik eine geniigende 
zeitliche Sonderung dieser isotopen Schwesterarten durch reziproke Lage 
der Primarperioden zweifelsfrei beweist. Diese Tatsache fiigt sich damit 
ganz in die GesetzmaBigkeit der intragenerischen Isolation ein, die bei 
Spinnen in Form einer réumlich-Gkologischen oder jahreszeitlichen Son- 
derung durchgefiihrt ist, und stellt einen besonderen Modus einer jahres- 
zeitlichen Sonderung dar, den ich als reziprok-diplochrone Periodizitét 
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bezeichnen méchte. Dariiber hinaus aber sollen in diesem Kapitel noch 
Uberlegungen angestellt werden, wie diese eigenartige Periodizitat ent- 
standen sein kénnte; denn da sich diese phanologische Erscheinung, wie 
wir noch sehen werden, auch bei anderen dkologisch besser untersuchten 
Tiergruppen abzeichnet, handelt es sich offenbar um ein grundsatzliches 
biologisches Phanomen, fiir das jede annehmbare Erklarung noch aussteht. 

Die Méglichkeit des Zufalls, insbesondere einer fangtechnisch vor- 
getaéuschten Aktivitat, wurde schon frither (TRETzEL 1954) ausgeschlos- 
sen. Diese Erscheinung ist 
auch nicht durch witterungsbe- 
dingte oder standortsbezogene 
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Abb. 21. Phanologie der gd von Agroeca brunnea und der 3 von A. proxiuma. Wegen 

der sehr verschieden hohen Fangziffern der beiden Arten sind zur besseren Ubersicht zwei 
' gesonderte Ordinatensysteme verwendet. . 

Abb. 22. Phanologische Kurven von Agroeca proxima (¢3 ?) in verschiedenen Fangjahren. 


Hinfliisse erklirbar, denn den phanologischen Kurven liegt generell 
die Summe der Fangziffern aus allen Fangjahren und von allen Stand- 
orten zugrunde. Exogene Einfliisse genannter Art kénnen eine groBere 
Streuung, d. h. eine Verbreiterung der Periodengrenzen bei gleichzeitiger 
Senkung der Maxima, bewirken; trotzdem bleibt das Prinzipielle dieser 
Erscheinung erhalten. Durch Zerlegung dieser Kurven in einzelne Fang- 
jahre 1a8t sich zudem der Beweis erbringen, daB die ungleichen Peri- 
oden auch in sehr verschieden warmen Jahren different ausgepragt 
bleiben und niemals ihre Plitze tauschen. 


Die schon friiher (1954, S. 641) gerade am Beispiel von Coelotes imermis ver- 
anschaulichten phanologischen Kurven in 2 verschiedenen Fangjahren ( 1941 und 
1949) seien hier wegen der Wichtigkeit dieser Feststellung noch durch die Fange 
im Jahre 1953 erganzt (Abb. 23)1. Die folgende Tabelle 1 1aBt dazu die monats- 
weisen Mittelwerte der Lufttemperatur? in diesen Fangjahren vergleichen. 


1 Das Material hierzu entstammt Fallenfangen der Herren AL PFEIFER und 
Cu. Licursiav, Erlangen, denen dafiir auch an dieser Stelle herzlichst gedankt sei. 
2 Diese und alle tibrigen in diesem Kapitel angefiihrten meteorologischen 
Unterlagen verdanke ich dem Wetteramt Niirnberg des Deutschen Wetterdienstes. 
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Tabelle 1. 


ia 


1941 —0,5| 4,1 | 6,3| 9,4| 17,0 | 18,7 | 15,7 | 12,2) 8,0| 1,7 | 0,7 7,4 
1949 0,0 | 2,4 | 11,0] 12,7 | 14,3 | 18,2 | 18,1 | 16,4 | 10,7 | 3,5 | 2,9 | 9,2 
1953 0,6 | 5,1 | 10,3| 14,8 | 17,3|18,9|17,0)14,1| 9,9} 3,7 | 2,2 | 9,5 


Die zum Teil erheblichen Temperaturunterschiede dieser Jahre (man beachte 
das um 2,1° C warmere Jahresmittel von 1953 gegeniiber 1941) haben sich auf die 
Phanologie dieser Arten nur insoweit ausgewirkt, als ihre Aktivitaét etwas friiher 
oder spater einsetzte und die Perioden verlangert wurden. So hat am Beispiel 
von Coelotes inermis die Primarperiode im Jahre 1941 durch die ausnehmend kihle 
Witterung im April und Mai eine Verzégerung erfahren, wahrend sie sich in den 
folgenden, warmeren Jahren weitgehend auf den April konzentrierte. Ein Vergleich 
der phanologischen Kurven der Jahre 1941 und 1953 zeigt sehr anschaulich, daB 
die Maxima d: r Sekundirperioden dem Ende (Kurvenabstieg) der entsprechenden 

Primarperioden in gleichmaBigem Ab- 


50 stand folgen. So fiel das Maximum der 

Sekundarperiode, das normalerweise im 

60 September liegt, im Jahre 1941 wegen 

SS der genannten Verzégerung der Pri- 

R marperiode erst in den Oktober. Einen 

S noch  gleichartigeren Kurvenverlauf 

ES | 7M zeigt C. atropos, auf dessen Abbildung 
bab \ ‘ daher hier verzichtet werden kann. 

oa Die sommerliche Liicke zwi- 

“ }rauwtvwwerktxwyw sehen den beiden Perioden erweist 

Monate 


Abb. 23. Phinologische Kurven der 3 ¢ von 
Coelotes inermis in 3 verschiedenen Jah- 
ren. Die obenstehende Tabelle 1 lat hier- 
zu die mon tsweisen Mittelwerte der Luft- 
temperatur in diesen Jahren vergleichen. 


sich als konstant und nicht tempe- 
raturabhingig. Bleibt sie bei der 
summarischen Darstellung (Ab- 
bildung 19) auf den Juli be- 


schrinkt, so werden in den einzel- 
nen Jahren auch schon im Juni nur noch einzelne adulte Indi- 
viduen gefangen (Abb. 23: 1949 und 1953). Diese Liicke im Auftreten 
der Arten ist auch nicht durch die Annahme einer temperaturbedingten 
Inaktivitit dieser Arten wihrend des durchschnittlich heiBesten Monats 
des Jahres (Juli) erklirbar; denn abgesehen davon, da der August, 
in dem beispielsweise Coelotes atropos sein Aktivititsmaximum hat, dem 
Juli an hohen Temperaturen wenig nachsteht, ja diesem in manchen 
Jahren gleichkommt (vgl. Tabelle 1: 1949!), gehen sowohl juvenile als 
auch subadulte und kurz vor der Reifehiutung stehende Stadien 
(darunter $¢ mit kolbig verdickten, noch undifferenzierten Palpen) 
im Juli in die Fallen, sind also durchaus bewegungsaktiv. AuSerdem 
wurden von Coelotes inermis einzelne, von Agroeca brunnea aber eine 
ganze Reihe adulter 99, bei denen die Periodizitit ja weit weniger 
ausgepragt ist als bei jg, in dieser Zwischenzeit gefangen (vgl. TRETZEL 
1954, 8. 656, Abb. 11 und 12). Das konstante Fehlen adulter 3d in 
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der Zeit zwischen den Perioden deutet also auf endogene Ursachen. 
Die geradezu unglaublich gleichartig verlaufenden Aktivitatskurven 
dieser Arten in verschieden warmen Jahren oder Jahreszeiten machen 
es auch ganz unwahrscheinlich, daB die Sekundarperiode bei der einen 
Art durch starke Wintersterblichkeit, bei der Schwesterart durch aus- 
nehmend starke Ausfille wihrend der Sommermonate zustande kame, 
wie dies Larsson (1939) fiir analoge phanologische Erscheinungen bei 
Carabiden angenommen hat (vgl. S. 154). 


In Kenntnis der erwiesenen und unbestrittenen Bedeutung einer 
geographischen Isolation fir die Artbildung allgemein und in Anbetracht 
der vorherrschenden Auffassung der Phylogenetiker, daB eine Artbildung 
ohne diese oder wenigstens deren Mitwirkung unmdglich sei, haben wir 
uns zunachst zu tiberlegen, wie die besprochene Periodizitaét im Rahmen 
dieses Isolationsmodus entstanden sein kénnte. Dabei begegnen wir 
bei diesem Phanomen gerade wegen der zeitlichen Kongruenz beider 
Perioden einigen Schwierigkeiten. Wir miiBten dann annehmen, da8 
die durch geographische Isolation entstandenen Schwesterarten im Ver- 
laufe ihres Artbildungsprozesses zunachst zwei zeitlich kongruente und 
wohl auch annahernd gleich starke Fortpflanzungsperioden ausgebildet 
hatten. Bei sekundérer Begegnung dieser Arten im gleichen Gebiet 
hatte dann die entstehende Konkurrenz zu einer reziproken Verlagerung 
der Hauptfortpflanzungsperiode gezwungen. 

Allgemein erhebt sich aus den hier mitgeteilten Befunden tiber die gesetz- 
maBigen Sonderungsbestrebungen, die zweifellos einer biologischen Notwendigkeit 
entspringen, und dem Nachweis der starken Wirksamkeit einer interspezifischen 
Konkurrenz die Frage, ob und inwieweit sich 2 isochrone Arten im gleichen Gebiet 
tiberhaupt begegnen kénnen. Da die besprochenen Arten aber nach Durchfiihrung 
einer geniigenden zeitlichen Sonderung jetzt im gleichen Gebiet nachweislich 
zusammenleben und dabei eine solche Individuendichte erreicht haben, daB sie zu 
den haufigsten Vertretern unserer Spinnenfauna zahlen, brauchen wir diese Frage 
nicht weiter diskutieren. Doch ist diese Uberlegung wichtig, weil sie ganz grund- 
satzliche Zweifel an der Méglichkeit einer sekundaren vollstdndigen Kongruenz 
der Verbreitungsgebiete aufkommen laBt. 

Jedoch wird die Vorstellung einer weitgehenden sekundéren Uberlappung 
der Verbreitungsgebiete zweicr nichstverwandter Arten dadurch erleichtert, daB 
man ihre Ausbreitung zu einer Zeit annimmt, wo ihrer beider Populationsziffer 
durch ungiinstige Umweltbedingungen sehr niedrig gehalten wurde und sich deshalb 
die Konkurrenz der beiden Arten noch nicht so stark bemerkbar machte. Erst 
in dem MaBe, wie mit der Besserung der Umweltbedingungen ihre Produktion 
stieg, wurden sie zu immer scharferen Konkurrenten, die sich schlieBlich zu einer 


jahreszeitiichen Sonderung zwangen. 

Der einfachste und wohl haufigste Vorgang beim sekundiren Ein- 
schieben der sich ausbreitenden Populationsteile einer Art in das Ver- 
breitungsgebiet nichstverwandter Arten dirfte der von jahreszeit- 
lichen ,,Ausweichbewegungen“ sein, die nach selektionistischem Prinzip 
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dadurch zustande kommen, da die etwas friher oder spiter reifenden 
Individuen an den zeitlichen Randzonen der urspriinglichen Fort- 
pflanzungsperiode einer geringeren Konkurrenz begegnen. Diese aus- 
weichenden Verschiebungen der Fortpflanzungsperiode tiber den Weg 
der Auslese finden wir bei zahlreichen stenochronen Arten, aber nicht 
eindeutig in diesen Fallen durchgefiihrt. Ihre Durchfiihrung wide es 
auch erlauben, daB beide Perioden gleich stark entwickelt werden 
k6énnten. 


. Zwar erkennen wir bei genauer Betrachtung der phanologischen Kurven 
(Abb. 19 und 21) gewisse zeitliche Differenzen zwischen der Primarperiode der 
einen und der zeitlich korrespondierenden Sekundarperiode der Schwesterart, 
die bei den Coelotes- und Agroeca-Arten analog ausgebildet sind und die bei den 
Zelotes-Arten vielleicht nur aus Materialmangel nicht deutlicher in Erscheinung 
treten. Diese Differenzen lassen sich in erster Linie durch jahreszeitlich bedingte 
und in Zusammenhang mit dem Nahrungsangebot stehende Faktoren erklaren. 
In jedem Falle liegen die Maxima der Primarperioden etwas vor denen der Sekundar- 
perioden. Geht man von einer volligen zeitlichen Deckung der korrespondierenden 
Perioden aus, so ist es fiir die Erklarung der Ursache dieser Verschiebung belanglos, 
ob man die Lage der Primirperioden oder die der Sekundarperioden als urspriing- 
lich annehmen will. In diesem Falle waren die Primarperioden sekundar vorverlegt, 
in jenem die Sekundarperioden verzégert worden. Eine geringe Verschiebung 
beider in entgegengesetzter Richtung diirfte die Gesamtdifferenz ergeben haben. 
Die Sekundarperioden, die nach meiner unten dargelegten Auffassung durch das 
Erscheinen vorzeitig gereifter Individuen zustande kommen, sind durch die physio- 
logisch mégliche Minimalzeit fiir die Entwicklung zur Geschlechtsreife zeitlich fest- 
gelegt und folgen in einem durch die Jahreszeit und das Nahrungsangebot be- 
stimmten Abstand auf die Primarperioden. Dieser Abstand betragt bei der 
Friihjahrsart (beispielsweise Coelotes inermis, Abb. 19) nur 5, bei der Herbst- 
art (C. atropos) hingegen 9 Monate. Die kiirzeste Entwicklungsdauer kann auch 
bei giinstigsten Umweltsbedingungen nicht unterschritten werden. Die Primar- 
perioden jedoch entstehen durch das Massenauftreten derjenigen Individuen, 
die die normale, einjihrige Entwicklungszeit durchlaufen haben und dabei einen 
groBeren zeitlichen Spielraum hatten. Die Maxima der Primdrperioden kénnen 
also leichter vorverlegt werden, wihrend die Sekunddrperioden eine Verzigerungs- 
tendenz zeigen miissen. Diese zeitliche Differenz zwischen Primir- und korrespon- 
dierender Sekundarperiode ist im Herbst gréBer als im Friihjahr, weil einerseits 
die Endphase der Normalentwicklung der Herbstart (C. atropos) in die warme 
Jahreszeit fallt und andererseits die Sekundarperiode der Friihjahrsart (0. inermis) 
von solchen Individuen gebildet wird, deren Entwicklungsgeschwindigkeit die 
untere Grenze erreicht hat. Den wahrend der warmen Jahreszeit giinstigeren 
AuBenbedingungen ist es auch in erster Linie zuzuschreiben, da der Schub 
vorzeitig entwickelter Individuen und damit der Umfang der Sekundarperiode 
im Herbst gréfer ist als im Friihjahr. So erklart sich die auffallende Verbreiterung 
der Sekundarperiode bei Coelotes inermis im Jahre 1949 (vgl. Abb. 23 und Tabelle 1) 
durch die hohen Temperaturen dieses Jahres in den Monaten Juli, August und 
September, die die Entwicklung der Jugendstadien sehr geférdert haben. 


Diese besprochenen zeitlichen Differenzen der Perioden sind nicht so aus- 
gepragt, daf sie als vollzogene und wirksame zeitliche Sonderung betrachtet werden 
kénnen. So liegt die Sekundarperiode von Coelotes atropos noch ganz innerhalb 
des: Massenauftretens der O. inermis-33 zur Zeit ihrer Primarperiode. Nur die 
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Sekundarperiode von inermis ist gegen das Ende der Primarperiode von atropos 
verschoben; doch liegt auch ihre Spitze noch deutlich innerhalb der Grenzen der 
Primarperiode der Schwesterart. Erst wenn der Kurvenanstieg bei inermis 
zwischen August und September in gerader Linie weitergefiihrt wiirde, schiene 
eime zeitliche Sonderung vollzogen und ware die Schwesterart als Konkurrentin 
nicht mehr so hinderlich. Aber gerade die Tatsache, daB dieser Vorteil im Oktober 
und November nicht ausgeniitzt wird, spricht gegen eine Verschiebung dieser 
Perioden im besprochenen Sinne; denn rein temperaturmaBig ware die Ausniitzung 
des Oktobers als Aktivitatsperiode fiir diese Art méglich, da die Temperatur- 
differenz zwischen April (dem Maximum der Primarperiode dieser Art) und Oktober 
nach den von 1881—1940 in Erlangen gemessenen Werten im Mittel nur 0,1°C 
betragt! Inwieweit aber die Verzégerung der Sekundarperioden aufer durch oben- 
genannte Faktoren auch durch Konkurrenz bedingt ist und sich eine zeitliche 
Sonderung anbahnt, mu8 dahingestellt bleiben. 


Die einzige Erklarungsméglichkeit, die ich fir das Zustandekommen 
dieser reziprok-diplochronen Periodizitat im Verlaufe einer Artbildung 
durch geographische Isolation finden konnte, setzt die Annahme vor- 
aus, daB von den jeweiligen Schwesterarten die eine ihr Entstehungs- 
gebiet nérdlicher oder in Hohen, die andere siidlicher oder in der Ebene 
hatte und zwei zundachst gleich starke Perioden ausgebildet waren. Im 
Laufe der Speziation wurde die erstere kalt-, die letztere warmadap- 
tiert. Solange die Arten geographisch getrennt geblieben sind und nicht 
unter dem Konkurrenzdruck der Schwesterart stehen, kann sich ihre 
Fortpflanzungstitigkeit in beiden Perioden gleich stark entfalten. So- 
bald sie aber bei sekundarer Begegnung im gleichen Gebiet mitein- 
ander in Konkurrenz treten, wird die phinologische Schwerpunkts- 
verlagerung dadurch von selbst geregelt, daB die warmadaptierte Art 
im Sommer, die kalter adaptierte im Friihjahr den Vorteil der besseren 
Anpassung findet. Nur so wire verstandlich, warum die selektiven 
Vorteile beider Arten reziprok liegen sollten. 

Ein Vergleich der Temperaturen, in denen diese Arten ihre gréBte Aktivitat 
entfalten, stiitzt die Annahme einer verschiedenen Vorzugstemperatur. Das 
Temperaturmittel (bezogen auf den langen Zeitraum von 1881—1940) der Monate, 
in die die Primarperioden der Schwesterarten fallen, betragt bei den Coelotes- 
Arten 7,8 (April) und 16,79, bei den Agroeca- und Zelotes-Arten 7,8 (April) und 
13,1° (September); die Differenzen von 8,9 und 5,3° sind also erheblich. Die Be- 


deutung der Volladaptation im Konkurrenzkampf lieB sich schon aus der Ver- 
breitung der Porrhomma-Arten in Héhlen und der Besiedlung subterraner Gebiete 


durch Lepthyphantes pallidus folgern (S. 125 und 127). 

Diese Erklarung erscheint einfach, fast selbstverstandlich, und wird 
von denjenigen Forschern sicher gerne akzeptiert werden, die von der 
Notwendigkeit einer geographischen Isolation fiir die Artbildung tiber- 
zeugt sind. Sie befriedigt nur insofern nicht restlos, weil aus der all- 
gemeinen geographischen Verbreitung dieser Arten nach den bisherigen, 
in diesem Punkte aber sicher noch nicht abgeschlossenen, Unter- 
suchungen keine geographische Schwerpunktsverlagerung den getrennten 
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geograpbischen Ursprung andeutet. Vielmehr scheinen gerade die 
Coelotes-Arten demselben Zentrum Mitteleuropas zu entstammen, 
also sympatrischen Ursprungs zu sein. AuBerdem bliebe es bei dieser 
Auslegung verwunderlich, warum die (angenommen) thermophile Art, 
die nach dieser Auffassung im Friihjahr an einer Fortpflanzung weit- 
gehend gehindert wird, nicht schon in dem konkurrenzfreien Juli, dem 
durchschnittlich heiBesten Monat des Jahres, dessen Temperatur- 
differenz gegentiber dem Mittelwert des August 1,1° betragt, eine groBere 
Aktivitat entfalten sollte. Und gerade die phanologische Konstanz in 
verschieden warmen Jahren la8t bezweifeln, ob der im Konkurrenz- 
kampf giinstige Vorteil in einer bestimmten Vorzugstemperatur und 
den damit gekoppelten Faktoren gesehen werden kann. 

Dem unbefangenen Beurteiler deuten die Gleichartigkeit der Standorts- 
anspriiche eines jeden Artenpaares, die Bevorzugung héherer Lagen bei 
den Coelotes-Arten, die kongruente Lage beider Perioden, in der sich zu- 
mindest die Méglichkeit ausdriickt, auch zu der fiir die Schwesterart giin- 
stigen Jahreszeit aktiv sein zu kénnen, wenig auf eine vorausgegangene 
geographische Isolation und die dabei ausgebildeten phiinologischen und 
letatlich auch 6kologischen Unterschiede. 

Immerhin erscheint mir diese Deutung als eine Méglichkeit, diese 
Periodizitét im Zusammenhang mit einer Artbildung durch geographi- 
sche Isolation zu erkliéren. In diesem Falle wire also die Keduktion 
der Sekundarperiode eine unmittelbare Folge der Konkurrenz zwischen 
den Schwesterarten. Demnach kénnte diese Periode in Gebieten, wo 
nur eine Art eines Paares vorkommt, der Primarperiode angeglichen 
werden. Innerhalb des Untersuchungsgebietes kommt beispielsweise 
Coelotes atropos nur an einzelnen Stellen allein, aber so individuen- 
schwach vor, daB diese Fange keine ausreichenden Unterlagen fir die 
Beantwortung dieser Frage bieten. Doch scheint auch an diesen Stellen 
die festgestellte Periodizitét gewahrt zu bleiben. Zur Beurteilung dieser 
wichtigen Frage sind also Fallenfinge in anderen Gebieten, vor allem 
in Stidengland, wo nur Coelotes atropos vorkommt, inermis aber fehlt, 
abzuwarten. 


Kine zweite, aber sehr gegensiitzliche Erklarungsméglichkeit ist in 
der Annahme gegeben, daB diese Schwesterarten jeweils durch jahres- 
zettliche Isolation ohne Mitwirkung einer geographischen Isolation ent- 
standen sind. Diese Deutung trigt ihrem gemeinsamen Verbreitungs- 
gebiet Rechnung, faBt die Periodizitat als endogenen, durch witterungs- 
bedingte Hinfliisse und weiterbestehende Konkurrenz nur wenig beein- 
flu8ten Ursprungs auf und erklart die Sekundarperioden in unkompli- 
zierter Weise (wenigstens urspriinglich) als Atavismus.’ Daher hat diese 
Deutung in meinen Augen und nach den bisherigen Unterlagen iiber 
diese Falle die gré8ere Wahrscheinlichkeit fir sich. 


Isolation und interspezifische Konkurrenz bei Spinnen. 139 


Eine Artbildung durch jahreszeitliche Isolation aber kann in diesem Falle 
nicht einfach nach dem 8.74 gegebenen Schema abgelaufen sein; denn dann 
diirfte jeder Deszendent nur eine Fortpflanzungsperiode haben: der eine im Friih- 
jahr, der andere im Herbst (Spitsommer). Die Deutung wird hier erschwert durch 
die Erscheinung der Sekundarperioden. 

Die wahrscheinlichste Erklarung fiir das Zustandekommen dieser 
reziprok-diplochronen Periodizitat ist folgende: Nehmen wir als Stamm- 
form eine Art mit eurychroner, tiber das Sommerhalbjahr reichender 
- Reifezeit bei durchschnittlich einjahriger Entwicklungsdauer an. Der 

Begriff der eurychronen Reifezeit, die sich in der Fangstatistik durch 
eine tiber etwa 1/, Jahr wahrende Aktivitét vor allem der $4 aus- 
driickt, besagt, daB iiber langeren Zeitraum reife Tiere in Erscheinung 
treten. Diese kénnen entweder eine lingere Lebensdauer und Aktivitat 
im adulten Stadium haben oder — was bei den kurzlebigen $3 wahr- 
scheinlicher ist — nicht schubweise, sondern metachron reif werden und 
zur Fortpflanzung schreitent. Wir miissen also annehmen, da es 
wahrend der Reifeperiode zu laufenden Begattungen unter den nach- 
einander reifenden mannlichen und weiblichen Individuen kommt. 
Dabei k6énnen innerhalb der Grenzen der entwicklungsphysiologischen 
Mindestzeit einzelne im Friihjahr, d. h. zu Beginn der Fortpflanzungs- 
“periode, erzeugte Nachkommen schon wieder im Herbst geschlechtsreif 
sein und entsprechend im Herbst erzeugte Individuen im nichsten Friih- 
jahr. Dagegen wiirde eine Friithentwicklung der aus der Mitte der Reife- 
periode stammenden Individuen in den Winter treffen und durch Kalte 
und Nahrungsmangel eine Verzdgerung bis zum Frihjahr erfahren. 
Diese Friihentwicklung aber machen nur einzelne Individuen durch, 
-wahrend von der Masse der Tiere die einjihrige Entwicklungsdauer 
beibehalten wird, so daB die im Frihjahr erzeugten Individuen wieder 
im nachsten Friihjahr, die im Sommer erzeugten im naichsten Sommer 
usw. zur Fortpflanzung kommen kénnen (vgl. Abb. 24a). 

Die Moglichkeit einer beschleunigten Entwicklung eines Teiles der Population 
ist hier nicht um dieser Hypothese willen konstruiert, sondern an anderen Spinnen 
beobachtet worden (vgl. W1nHLE 1939, S. 21: Eugnatha striata; zitiert von TRETZEL 
1954, S. 681). Die phanologische Kurve von Bathyphantes concolor (s. TRETZEL 
1954, S. 653, Abb. 8) spiegelt diese Verhiltnisse wider. Hier wie bei anderen 
eurychronen Arten deuten die Schwankungen im Kurvenverlauf UnregelmaBig- 


keiten in der Aktivitaét und im quantitativen Auftreten an. Anfang und Ende 
dieser eurychronen Periode sind deutlich angehoben und lassen sich durch 


1 Vgl. hierzu die Angaben Wi1EHLES (1931, S. 91) iiber die euryrhrone Aranea 
undata, deren Hauptfortpflanzungszeit im Juli und August liegt: ,,... Wenn man 
die Stiicke eines Fundortes langere Zeit hintereinander beobachtet, das kann man 
ja selbst mitten in den Stadten an einer Briicke tun, so stellt man fest, da die Art 
in sehr verschiedenen GréBen iiberwintert, daB aber alle diese zur Uberwinterung 
schreitenden Tiere aus demselben Jahre stammen und alle im folgenden Jahre 
reif werden, man also die Lebensdauer auf 1 Jahr festsetzen muB.“ 
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beschleunigte Entwicklung einzelner Individuen aus der Friihjahrs- und Herbst- 
nachkommenschaft erklaren. 
Wenn nun interspezifische Konkurrenz oder eine klimatische Ver- 
iinderung zur Teilung dieser eurychronen Fortpflanzungsperiode zwingt, 
_— Konkurrenzdrutk —_ 
Kimatische 


EIVe 
(Winter) 


Ns ae 

k 1 Jahr —h 2Jahr ——A 
b 
Cc 


S*eameense™” 
Abb. 24. Schema des Verlaufs einer Artbildung durch jahreszeitliche Isolation nach dem 
Modus der reziprok-diplochronen Periodizitaét. (Die vereinfachten phaénologischen Kurvyen 
sind in 2 aufeinanderfolgenden Jahren dargestellt.) Stadium a: Die Stammart hat eine 
iiber das Sommerhalbjahr reichende Fortpflanzungsperiode. Die iiberwiegende Mehrzahl 
ihrer Individuen (dicke Pfeile) benétigt zu ihrer Entwicklung ein volles Jahr, bei einem 
kleinen Teil der Individuen (diinne Pfeile) aber kann die Entwicklungsdauer soweit ver- 
kiirzt sein, daB die im Friihjahr erzeugten Nachkommen schon wieder im Herbst geschlechts- 
reif sind. Stadium b: Diese eurychrone Fortpflanzungsperiode der Stammart wird durch 
(angenommenen) Konkurrenzdruck seitens einer oder mehrerer Arten in die Populatiorien 4 
(ausgezogene Kurven und Pfeile) und B (gestrichelte Kurven und Pfeile) zerlegt. Der 
GroBteil der _A-Population schreitet jeweils im Friihjahr, der der B-Population im Herbst 
zur Fortpflanzung (Primirperioden); ein kleiner Teil yon beiden Populationen entwickelt 
sich schneller. Stadium c: Unter diesen Individuen mit verkiirzter Entwicklungsdauer 
fallen diejenigen, die in den Sommer oder Winter treffen, im Laufe der Zeit der Konkurrenz 
bzw. der klimatischen Sperre zum Opfer oder erfahren durch letztere eine Entwicklungs- 
verzogerung bis zum Friihjahr. Nur diejenigen Individuen, die bei kiirzester Entwicklungs- 
dauer jeweils in das Friihjahr (B-Individuen) oder in den Herbst (4-Individuen) fallen, 
k6nnen sich in geringem Umfange erhalten. Ihr Auftreten erklart die Sekundirperioden, 
die jeweils mit den Primdrperioden der anderen Population zusammenfallen. (Weitere, 
aus dem Vorjahr kommende und in das folgende Jahr weisende Entwicklungspfeile sind 
in dem Schema weggelassen.) 


erfahren nach der 8.74 gegebenen Erklirung die frither oder spiiter 
reifenden Individuen der zeitlichen Randzonen einen selektiven Vorteil, 
die Lage ihrer neuen, randstaéndigen Fortpflanzungszeiten wird selek- 
tiert, es kommt nach und nach zur jahreszeitlichen Isolation und 
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Bildung zweier getrennter biologischer Rassen, deren eine nunmehr im 
Frihjahr, deren andere im Herbst zur Fortpflanzung schreitet und sich 
— dem urspriinglichen Rhythmus entsprechend — normalerweise ein- 
jahrig entwickelt. Die urspriingliche Méglichkeit und vielleicht auch 
Tendenz zu verkiirzter Entwicklungsdauer aber steckt noch in beiden 
Arten. So erlangen wie urspriinglich einzelne Individuen der Friih- 
jahrsart noch im Herbst, der Herbstart schon im Friihjahr die Ge- 
schlechtsreife. Ihr Auftreten erklirt die Sekundarperioden. Die kon- 
stante Lage dieser Sekunddrperioden resultiert einerseits aus der physio- 
logisch méglichen Minimalzeit fiir die Entwicklung zur Geschlechtsreife, die 
diese Arten unter giinstigen AuBenbedingungen bendtigen, wobei die 
kiirzeste Entwicklung der Herbstart durch den Einflu8 des Winters 
linger dauert als die der Frihjahrsart; sie wird andererseits durch Kon- 
kurrenzdruck im Sommer und eine jahreszeitliche Sperre im Winter fest- 
gelegt und durch laufende Ausmerzung zwischenzeitlich CERNING 
Individuen genetisch fixiert (Abb. 24b und c). 

Wenn nun bei Agroeca proxima die Sekundarperiode nur noch im 
weiblichen Geschlecht angedeutet ist, so liegt die Annahme nahe, dai 
es sich hier um einen ,,Abbau“‘, eine Unterdriickung der Sekundérperiode 
handelt, wobei ein urspriinglicher Eurychronismus und eine friihere 
Periodizitét bei 99 langer erhalten bleibt (vgl. TRetzmn 1954). Diese 
Unterdriickung ware im Sinne einer fortschreitenden genetischen Be- 
festigung des genau einjaihrigen Entwicklungsrhythmus bei laufender 
Vernichtung aller Individuen, die die Potenz zur Friithentwicklung noch 
rezessiv in sich tragen, durchaus verstandlich. Sie kann vor allem da- 
durch notwendig werden, daf die Individuen zur Zeit der Sekundar- 
periode zunehmender interspezifischer Konkurrenz durch gleichartige 
Lebensformtypen begegnen. Und da die tiberwiegende Mehrzahl der 
Spinnen im Mai zur Fortpflanzung schreitet, konnte diese Konkurrenz 
nicht nur bei Agroeca proxima wirksam gewesen sein, sondern neben der 
oben genannten Wirkungsweise abiotischer Faktoren auch bei Coelotes 
atropos einen Einflu8 auf die geringe Entfaltung der Sekundarperiode 
im Frithjahr ausiiben. So gesehen, ware es verstaéndlich, da® sich zu 
vielen singularen Arten diplochroner Spinnen, die ebenfalls durch 
jahreszeitliche Isolation entstanden sind, die Schwesterarten nicht mehr 
finden lassen, weil deren Sekundirperiode kaum mehr durch das Auf- 
treten von 99 angezeigt ist und solche Formen unter der Vielzahl 
eurychroner Arten verborgen bleiben. 

Umgekehrt kann auch ein sekundarer Ausbaw der Sekundérperiode 
durch eine Reihe von Faktoren begiinstigt werden. Als wesentliches 
Kriterium eines solchen ,,Ausbaues‘‘ wire die Wiederaufnahme der 
Fortpflanzungstatigkeit zu dieser Zeit anzusehen, Diese Sekundar- 
erwerbung ware dadurch leicht denkbar, da8 sich mit der verkirzten 
Entwicklung auch eine friithere Paarungsbereitschaft verbunden hat. 
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Der Gedanke, daB die Sekundarperiode und damit die verkiirzte Ent- 
wicklungsdauer eine Neuerwerbung stenochroner Arten sein konnte, 
ware aber sicher abwegig, da damit keine Erklarung fir die Liicke 
zwischen den Perioden gegeben werden kénnte, sondern eine einfache 
Erweiterung der Fortpflanzungsperiode erwartet werden miiBte. 


Im Entwicklungsgang dirfte sich die Sekundarperiode (wenigstens 
urspriinglich und bei einem Teil der Arten) so ausdriicken, daB diese 
einjihrigen Arten, die im Frihjahr bzw. Herbst ihre Fortpflanzungszeit 
(Primarperiode) haben, normalerweise im Stadium vor der Reife- 
hautung iiberwintern bzw. tbersommern. Nur ein kleiner Teil der 
Individuen macht zur Zeit der Sekundiarperiode (gewissermafen als 
Atavismus) schon die Reifehéutung durch. In entsprechender Weise 
ist auch das wiederholt beobachtete Auftreten von Novemberkitzen bei 
Rehen als Atavismus einer urspriinglich kontinuierlichen Embryonal- 
entwicklung anzusehen, die heute als klimabedingte Anpassung nor- 
malerweise vom Hochsommer bis Ende Dezember stagniert (CASPERS 
1949). 


Die postembryonale Entwicklung dieser Arten ist leider noch nicht 
genauer bekannt und wird von mir zur Zeit im Zichtungsverfahren 
untersucht, doch ist dabei von vornherein fraglich, ob in Gefangen- 
schaft so optimale Verhaltnisse geschaffen und so reichhaltiges Futter 
geboten werden kann, daf die in Rechnung gestellte Potenz zu einer 
wesentlich verkirzten Entwicklung von einem Teil der Individuen 
auch realisiert werden kann!. Im Rahmen dieser Untersuchungen konnte 
inzwischen fiir Coelotes atropos schon einwandfrei nachgewiesen werden, 
daB zur Zeit der Sekundarperiode Eiablagen stattfinden. Diese Fest- 
stellung einer Fortpflanzungstatigkeit in der Sekundarperiode schlieBt 
aber meines Erachtens nicht aus, daB friiher eine Speziation dieser Arten 
durch jahreszeitliche Isolation méglich war. Heute wird eine Kreuzung 
dieser Schwesterarten durch ausreichende morphologische Differen- 
zierung verhindert, zur Zeit des Artbildungsprozesses aber kénnen in 
erster Linie folgende Faktoren einer Panmixie entgegengewirkt und 
die Differenzierung begiinstigt haben: 


1 Anmerkung wihrend der Korrektur: Als vorlaufiges Ergebnis dieser Unter- 
suchung kann hier noch mitgeteilt werden, daB einzelne $f und 22 von Coelotes 
imermis, die aus einem am 26. Mai 1955 (Primarperiode!) abgelegten Eipaket am 
18. Juni geschliipft sind, bereits gegen Ende August dieses Jahres das Stadium vor 
der Reifehautung erreicht haben und ihre tibrigen Geschwister um mindestens ein 
Viertel iibertreffen. Ihre Reifehiutung, die in der 2. Septemberhalfte zu erwarten 
ist, wird genau in die Sekundarperiode dieser Art fallen (vgl. Abb. 19, 8. 132). Die 
hier angenommene rasche Entwicklung einzelner Individuen-ist also auch in Ge- 
fangenschaft unter Temperaturverhaltnissen, die dem Freiland entsprechen, még- 


lich. Der genaue Entwicklungsverlauf dieser Art wird nach Abschlu8 der Unter- 
suchung verdéffentlicht werden. 


— 
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1. Eine Panmixie zwischen vorzeitig reifen Individuen der Herbst- 
population B (vgl. Abb. 24) mit normal entwickelten Individuen der 
Friihjahrspopulation A konnte nicht stattfinden, da die frithreifen Indi- 
viduen B noch nicht die volle Paarungsbereitschaft besessen haben. 

Wie maBgebend dieser Faktor fiir die zeitliche Begrenzung der Fortpflanzungs- 


tatigkeit ist, zeigt folgendes Beispiel: Bei der brasilianischen Ctenide Phoneutria 
fera (PeRTY), deren Entwicklung ich bei der Aufzucht studieren konnte, erreichen 


_ die 99° in Gefangenschaft ein Alter von 4—5 Jahren, die $3 hingegen nur von 


5—6 Monaten; und wahrend dieser Zeit betrigt die Paarungsbereitschaft der 3g 
nur 8—12 Wochen. 

2. Falls auch bei friithentwickelten Individuen sofortige Paarungs- 
bereitschaft bestanden haben sollte, blieben die Mischlinge AB in solcher 
Minderzahl, da der Differenzierungsproze8 durch sie nicht unter- 
bunden werden konnte. Diese Minoritét, die einmal schon rein zahlen- 
maBig gegeben war, kénnte weiter dadurch gesenkt worden sein, daB 
vorzeitig reife A-Individuen in ihrer Sekundarperiode einer sehr starken 
Konkurrenz seitens der in ihrer Primarperiode quantitativ weit tiber- 
legenen und wahrscheinlich auch besser adaptierten B-Individuen be- 
gegnet sind (und umgekehrt). AuSerdem diirften die friihentwickelten 
Individuen, die beispielsweise der warmadaptierten Sommergeneration 
entstammten, im kiihleren Friihjahr allgemein eine geringe Aktivitat 
entwickelt haben und daher ohnedies sehr selten zur Paarung gekommen 
sein. Und schlieBlich wiirde sich das Auftreten von Mischlingen auBer 
in einer Verwischung morphologischer Merkmalspragung auch physio- 
logisch in einer gréBeren Streuung der Entwicklungsgeschwindigkeit 
ausgedriickt haben, die aber einerseits durch Konkurrenz zwischen den 
Perioden, andererseits durch eine klimatische Sperre laufend wieder 
korrigiert worden ist. 

Fir die Deutung, daB obengenannte Arten paarweise durch jahres- 
zeitliche Isolation entstanden sind, sprechen noch folgende Feststel- 
lungen: 

1. Die Schwesterarten sind nichstverwandt. 

2. Sie haben paarweise gleichen ékologischen Charakter und ein 
weitgehend iibereinstimmendes Verbreitungsgebiet. Je eine Art der 


Paare zeigt eine gréBere lokale Ausbreitung bei gleichem dkologischen 


Verbreitungsschwerpunkt beider. Diese Verbreitung innerhalb des 
Untersuchungsgebietes spiegelt genau die allgemeine geographische 
Verbreitung wider. 

Die beiden Coelotes-Arten beispielsweise besitzen ihr ékologisches Verbreitungs - 
zentrum innerhalb des Untersuchungsgebietes in den geschlossenen Laub- und 
Nadelholzwaldern besserer Bonitaét auf Lehmboden und kommen hauptsachlich 
in héheren Lagen vor. Wahrend C. inermis im wesentlichen auf die hoher gelegenen 
Gebiete beschrankt bleibt, zeigt CO. atropos eine weitere Ausbreitung in die Ebene 
und damit in die Féhrenwilder auf Sandboden. Geographisch gesehen haben beide 
Arten ihren Verbreitungsschwerpunkt in den Berggegenden Deutschlands und 
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sind tiber ganz Mitteleuropa verbreitet. Wahrend aber C. inermis auf das Festland 
beschrankt bleibt, ist der euryvalentere C. atropos bis nach Siidengland und Make- 
donien vorgedrungen (DRENSKI 1921; M. Daut 1931; Locker und Miti1pe@x 1953). 

In dieser weiteren Ausbreitung der einen Art kann man eine zu- 
satzliche riumliche Ausweichbewegung erblicken, die vielleicht gerade 
bei diesen schnellwiichsigen Arten, bei denen die Konkurrenz auch im 
subadulten Stadium stirker ins Gewicht fallt, notwendig wurde. 

3. Bei den genannten Artenpaaren handelt es sich um Vertreter sehr 
verschiedenartiger Familien, die nur das eine gemeinsam haben, daf 
sie terrestrisch und vagant leben. Wiirden die Paare naher verwandt 
sein, so kénnte man an die gemeinsame biologische Eigenart einer 
Gruppe denken, womit freilich nichts weiter erklairt wire. Da es sich 
aber um Vertreter verschiedener Familien handelt, ist es wahrscheinlich, 
daB eine Artbildung durch jahreszeitliche Isolation bei den verschie- 
densten Spinnenfamilien stattgefunden hat, aber nur noch bei ein- 
zelnen — vielleicht phylogenetisch jiingsten — Arten in solcher Weise 
feststellbar ist. 


4. Wir kennen eine Reihe von Arten mit mehr oder minder ausge- 
pragter diplochroner Reifezeit, aber es war noch keine Art festzustellen, 
bei der die Reifezeit auf zwei gleich starke Perioden verteilt ist. Immer 
zeigt sich eine Differenzierung in Primar- und Sekundirperiode. Dies 
legt die Annahme nahe, da zumindest ein GroBteil der Arten mit 
wohldifferenzierter diplochroner Reifezeit durch jahreszeitliche Isola- 
tion entstanden ist; nur lieBen sich zu den tibrigen Arten die korre- 
spondierenden Schwesterarten noch nicht finden. Diese fehlen entweder 
im Untersuchungsgebiet (was auf den Begleitmechanismus oder die 
spitere Wirksamkeit einer geographischen Isolation deuten kénnte) 
oder ihre Sekundirperiode trat aus Materialmangel bzw. fortgeschrit- 
tenen ,,Abbaues“ nicht deutlich in Erscheinung. 


Fir diese Auffassung sprechen aber insbesondere auch die folgenden, 
bemerkenswerten Gegenbeispiele. Es finden sich namlich noch zwei 
nachstverwandte Artenpaare mit diplochroner Reifezeit, deren Primir- 
und Sekundiirperioden aber gleichsinnig liegen und sich decken: T'ro- 
chosa terricola und spinipalpis (Abb. 25) und (soweit sich mit anderen 
Fangmethoden feststellen lieB) Aranea foliata und dumetorwm. Aller- 
dings ist die schwache Sekundarperiode bei 7’. spinipalpis nur noch 
durch vereinzelte ¢g¢ und wenige 99 angezeigt. Diese Arten haben 
also gleiche Fortpflanzungsperioden, sind aber dkologisch streng ge- 
sondert: sie vikariieren, Bei diesen Fallen ist die Annahme am wahr- 
scheinlichsten, da sich die Stammart eines Paares durch jahreszeitliche 
Isolation von einer unbekannten, alteren Art getrennt hat, wobei diese 
im Herbst, jene im Frihjahr Primarperiode hatte und wie bei den 
Coelotes-Arten reziprok liegende Sekundarperioden ausgebildet waren. 
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Aus der Frithjahrsart aber differenzierten sich dann durch geographische 
Isolation die rezenten Deszendenten ‘Trochosa terricola und spini- 


 palpis. Daher zeigen diese beiden Arten gleiche Lage und Ausbildung 
_ der Perioden, schlieBen sich aber dkologisch aus. Hier liegen also 


interessante Gegenbeispiele zu den oben genannten 3 Paaren vor: bei 
diesen gleiche Standortsanspriiche, aber reziprok liegende Primérperio- 
den; bei jenen gleichsin- 360 

mige Lage der Primdrperi- 
oden , aber dékologische 320 \— 
Vikarianz.Entsprechend 
scheinen die Verhialt- 280 |- 
nisse bei einigen Cara- 
bidenarten zu _ liegen 
(vgl. S. 154). Und gerade 
diese Gegenbeispiele 
machen es wahrschein- 
lich, daB zumindest bei 
den Spinnen, vermut- 
lich aber auch bei an- 
deren Tiergruppen, vor 
allem Raubern, die Art- ed 
bildung durch geogra- 
phische und jahreszeit- 
liche Isolation unabhan- ". pti F 
gig neben und nachein- 7M WV W VV X Xf XM Monate 


ander stattgefunden hat. Abb. 25. Phéanologie der 33 von Trochosa terricola und 
‘ spinipalpis. Wegen der sehr unterschiedlichen Fang- 
Und es liegt auf der ziffern ist fiir jede Art ein gesondertes Ordinatensystem 


Hand, daB gerade bei verwendet. 

rauberischen Formen, 

bei denen sich auch die intraspezifische Konkurrenz unmittelbarer aus- 
wirkt, die verschiedenartigen Sonderungsméglichkeiten, voll ausgeniitzt, 
zu Isolationsmechanismen werden und einen ArtbildungsprozeB ein- 
litene kénnen. 

Ein weiterer Fall einer offensichtlichen Speziation durch jahreszeit- 
liche Isolation scheinen mir die Araneiden Meta reticulata typica und 
Meta reticulata menget zu sein. 

Die Autoren, die sich systematisch naher mit den Araneiden befaBt haben, 
sind sich noch im unklaren, ob mengei als Varietat oder als Unterart aufzufassen 
ist (vgl. WipHiE 1931, 8. 123; Locker und Mitxipex 1953, §, 117). 

Beide Formen leben im gleichen Biotop und suchen feuchte, schattige 
Gebiete, doch hat mengei im Friihjahr, typica im Herbst Reifezeit. Die 
Herbstform ist zu dieser Zeit so zahlreich, daB sie als die Herbstspinne 
schlechthin bezeichnet wird. Nach unseren friitheren Uberlegungen 
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iiber die Bedeutung der ,,zeitlichen Nische“ (S. 96) nimmt es nicht 
wunder, daB8 die Herbstform die gréBere Produktion zeigen kann, da 
sie zu dieser Zeit geringerer Konkurrenz seitens anderer Spinnenarten 
begegnet. Schon BerTKav und spiter Srmon (1929) haben die beiden 
Formen als jahreszeitliche Varietaten aufgefait. Wir dirfen nun an- 
nehmen, da8 beide Formen durch jahreszeitliche Isolation nach dem 
Modus der reziprok-diplochronen Periodizitat entstanden sind und daB 
wenigstens bei einer der beiden noch eine Sekundarperiode festzustellen 
ist. Tatsichlich berichtet Stmon (1929, S. 654, FuBnote): ,, MW. Menger 
se trouve surtout au printemps, mais il a été a tort considéré comme 
une forme vernale de M. segmentata (= reticulata typica), car jai 
plusieurs fois obsérvé les deux en automne“. Hs ist also méglich, daB 
sich beide Arten auch bei uns zu ihrer vermutlichen Sekundarperiode 
finden lassen. Da sie aber wesentlich leichter durch ihre differente 
Reifezeit als morphologisch zu unterscheiden sind, kénnten sie mit- 
unter verwechselt worden ein. 

Es ist nun sehr naheliegend, bei der Annahme einer Artbildung durch 
jahreszeitliche Isolation mit der Konkurrenzwirkung seitens einer unbe- 
kannten Art zu rechnen. Diese kénnte heute langst weiterdifferenziert, 
ausgestorben oder auf Verbreitungsinseln beschrankt sein und quanti- 
tativ nicht mehr ins Gewicht fallen. Die Rechnung mit einer Unbe- 
kannten ist aber keineswegs aus der Luft gegriffen. Sehen wir die Liste 
der den obenerwahnten Coelotes-, Zelotes- und Agroeca-Arten niachst- 
verwandten Spezies durch, so stellen wir zunichst fest, da weitere 
Gattungsvertreter im hiesigen Gebiet fehlen oder é6kologisch gesondert 
sind oder zahlenmaéBig so spirlich in Erscheinung treten, daB sie (zu- 
mindest heute) als ernsthafte Konkurrenten ausscheiden. Doch findet 
sich wenigstens innerhalb der Familien Agelenidae und Gnaphosidae je 
eine Art, die wegen ihrer gleichartigen Standortsanspriiche, ihrer ter- 
restrisch-vaganten Lebensweise und ihrer ungefaihren KérpergréBe als 
Konkurrenz in Betracht kame: Histopona torpida (Agelenidae), Dras- 
sodes umbratilis und signifer (Gnaphosidae). Es ist nun sehr auffallend, 
da8 die stenochrone Reifezeit dieser Arten ausgerechnet in die sommer- 
liche Liicke zwischen den diplochronen Perioden der anderen Arten fallt. 
Damit soll nun keineswegs behauptet werden, dafi diese Arten es ge- 
wesen sein mtiBten, die die Stammarten der anderen zur Teilung ihrer 
Fortpflanzungsperiode gezwungen haben; doch weisen diese Beispiele 
von sich aus auf die Méglichkeit und Wahrscheinlichkeit einer Konkur- 
renzwirkung durch eine andere Art hin. Auch zu den Artenpaaren mit 
gleichsinnig-diplochroner Periodizitat (die Trochosa- und Aranea-Arten) 
finden sich, sogar innerhalb der Gattung, nachstverwandte Vertreter, 
deren Kopulationszeit in die Liicke der diplochronen Periode fallt- 
Trochosa ruricola und Aranea undata. 


—— 
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Gerade die letztgenannte Art ist in dieser Hinsicht besonders bemerkenswert. 
Wie schon erwahnt, werden die Arten foliata, dumetorum, undata und ixobola 
wegen ihrer nahen Verwandtschaft innerhalb der Gattung Aranea zu einer syste- 
matisch-biologischen Gruppe zusammengefaBt. Wahrend nun foliata und dumetorum 
auffallende Formen des freien, unbesiedelten Gelandes sind, besetzt wndata Briicken 
und Gebaude im Bereich flieBender Gewasser. Urspriinglich mu8 auch diese Art 
eine Bewohnerin unbesiedelten Gebietes gewesen sein. Sie diirfte hygrophil und 
wahrscheinlich ziemlich stenovalent thermophil reagieren. Aus letzterer Eigen- 
schaft erklart sich ihr stenotoper Aufenthalt in der Nahe menschlicher Bauwerke. 
So kennen wir einige siideuropdische Arten, die in unserem Gebiet an Hauswanden 
Warmeschutz suchen (Zilla litterata, Theridium blackwalli, Dictyna viridissima), 
worauf vor allem WIEHLE an entsprechender Stelle hingewiesen hat. Undata 
scheint aber keine ausgesprochen siidliche Form zu sein; dagegen spricht ihre bis 
Nordamerika und Asien reichende Verbreitung. Eine gewisse Stenothermie duBert 
sich aber darin, daB sie gegen Norden zu immer seltener wird. Sie kommt noch in 
Stid-Norwegen vor, fehlt aber in Finnland (WinHLE 1931, S. 92). Es ware also 
denkbar, daB urspriinglich in warmerem Klima bei uns wndata dominant war und 
ihre vielleicht weniger voll adaptierte ,,Kkonkurrentin“’ (die Stammart von foliata 
und dumetorum) zur Teilung ihrer Fortpflanzungsperiode gezwungen hat. Im 
Verlaufe einer klimatischen Verénderung (Abkihlung) nun, die sich fiir undata 
ungunstig, fiir die Konkurrentin aber vorteilhaft auswirkte, ging wndata im Bestande 
stark zuriick und wurde ihrer Stenothermie entsprechend sekundar zur Kultur- 
folgerin, waihrend die Produktion der Schwesterart so wuchs, daB8 die intraspezifische 

_ (oder kembinierte) Konkurrenz mit der Zeit eine dkologische Trennung notwendig 
machte, als deren Deszendenten foliata und dumetorwm entstanden sind. Undata 
und 7zobola aber sind nach den bisherigen Feststellungen geographische Vikarianten. 
Izobola wird von WIEHLE (1931, S. 92) als Ostform aufgefaBt, die in dstlichen Ge- 
bieten stellenaquivalent undata ist. Sie zeigt dort (soweit bekannt) gleiche Lebens- 
weise, gleiche dkologische Spezialisation und vermutlich gleiche Reifezeit. 


Es darf akschlieBend noch bemerkt werden, daB diese hier darge- 
legte Auffassung fiir einen Artbildungsvorgang spricht, der wohl theo- 
retisch verschiedentlich in Rechnung gestellt wurde, dessen ausreichende 
Isolationswirkung fiir einen Differenzierungsproze8 aber sehr in Zweifel 
gezogen wird. Nun werden diesem Problem neue und objektive statisti- - 
sche Unterlagen gegeben. Diese Unterlagen sind deshalb besonders be- 
deutungsvoll, weil sie mit bisher ungebrauchlichen Fangmethoden ge- 
wonnen wurden, die es erlauben, Aktivititspericden quantitativ und 
zeitlich genau zu bestimmen. Meine Ausfiihrungen sind als Deutungs- 
versuch hinreichend gekennzeichnet. Der Beweis, dai in diesen Fallen 
eine Artbildung durch jahreszeitliche Isolation stattgefunden haben 
mu8, kann — wenn iiberhaupt — zumindest solange nicht erbracht 
werden, als die urspriinglichen Verbreitungsgebiete und etwaige heutige 
geographische Verbreitungsschwerpunkte unbekannt. sind. Letztere 
kénnen sich erst dann in wiinschenswerter Klarheit abzeichnen, wenn die 
Fallenfangmethode allerorts zum Hauptinstrument der Araneologen 
und Okologen geworden ist und das Abundanzverhaltnis zwischen diesen 
_ Schwesterarten zum objektiven Ma8stab fiir die Haufigkeitsunter- 

- schiede herangezogen wird. Aus denselben Grtinden aber, die einer 
10* 
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Beweisfithrung hinderlich sind, kann vorerst auch kaum ein Gegen- 
beweis angetreten werden. Dies soll den Verfasser aber nicht zu un- 
niitzen Spekulationen verleitet haben. Eine breitere Diskussion dieses 
interessanten Phinomens und ein gentigender Hinweis auf die Wahr- 
scheinlichkeit einer Artbildung durch jahreszeitliche Isolation schien 
vielmehr deshalb notwendig, weil diese Falle — soweit ich sehe — von 
allen bisher angefiihrten Beispielen die gréBte Wahrscheinlichkeit fir 
einen derartigen Artbildungsproze8 haben. Sollte es sich dennoch er- 
weisen, daB auch hier eine geographische Isolation mit im Spiele war, 
so wird diese vorherrschende Auffassung eine sehr wesentliche Bestati- 
gung erfahren. 


VIII. Griinde fiir die Artkonkurrenz. 


Die Artkonkurrenz, die entweder als historische oder rezente Ur- 
sache der intragenerischen Isolation angesehen werden mu&, laB8t sich 
in 3 Komponenten zerlegen: Nahrungskonkurrenz, Raumkonkurrenz 
und psychische Faktoren. Die ersten beiden sind so eng miteinander 
verkniipft, daB sie vielfach zusammen genannt werden. Ihre Trennung 
erscheint mir aber notwendig. Auch psychische Momente sind zum Teil 
untrennbar mit diesem Komplex verbunden, wirken aber sicher ebenfalls 
getrennt. 

Die Raumkonkurrenz wachst mit der Bevélkerungsdichte und dem 
damit entstehenden Nahrungsmangel. Nahrung und Raum hangen also 
ebenso zusammen wie Nahrung und Populationsdichte. Diese beiden 
biotischen Faktoren, deren Wirksamkeit in jiingerer Zeit vor allem bei 
einzelnen pflanzenfressenden Insekten experimentell untersucht wor- 
den ist, hat TiscuiterR (1947) einer Betrachtung unterzogen und ihren 
Konnex sehr treffend folgendermaBen zusammengefaBt : 

» Nahrung und Bevélkerungsdichte bestehen als biotische Umweltfaktoren 
unabhangig nebeneinander. Trotzdem weisen sie enge Beziehungen zueinander 
auf, Hinerseits kann na&mlich eine Ubervélkerung Nahrungsmangel hervorrufen 
und so ein Faktor die Anderung des zweiten bedingen. Andererseits fiihrt sowohl 
Kinzelhaft durch FreBunlust als auch Ubervélkerung durch gegenseitige Stérung 
und gesteigerte Nervositat trotz reichlicher Nahrung die Tiere nicht zur optimalen 
Ausnutzung derselben, sondern bedingt einen Hungerzustand; schlieBlich ist 
damit wieder der Nahrungsfaktor entscheidend. Dies ist der Grund dafiir, da8 sich 
auBeroptimale Verhaltnisse in Nahrung und Populationsdichte in den gleichen 
Schaidigungen der wichtigsten Lebensfunktionen auswirken kénnen.“ » 

Auch Tiscuuer hat hier ein psychisches Moment (,,FreBunlust“, 
,,Nervositat) als dritten Faktor mit in Rechnung gestellt. 

Bei Spinnen spielt dieser Konnex zwischen Nahrung und Raum bei vaganten 
wie sessilen Formen eine bedeutende Rolle. Die vaganten Arten bendtigen zur 
Deckung ihres Nahrungsbedarfs einen gewissen Jagdbereich. Wird dieser zu klein, 
dann stéren sie sich gegenseitig bei der Jagd. Die sessilen Arten, die ihre Beute 
mit Netzen fangen, bendtigen Raum fiir ihre Netzflache, die bei gréBeren Ara- 


_ 
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neiden (beispielsweise Aranea wndata) erhebliche Dimensionen erreichen kann. 
AuBerdem stehen geeignete Anheftungspunkte fiir den weitgespannten Netzrahmen 
nicht in unbegrenzter Zahl zur Verfiigung. Hine gegenseitige Strung dieser Formen 
ist vor allem dann gegeben, wenn sie nach schubweiser Hautung entsprechend ihrer 
Tagesrhythmik gleichzeitig neue Befestigungspunkte fiir ihre nun gréBeren Netze 
suchen. Hingegen diirfte eine Raumkonkurrenz bei der Erneuerung der durch 
den Sturm zerstérten Netze weniger in Erscheinung treten, da die starken Rahmen- 
faden (Grundgeriist) wohl meist erhalten bleiben und wenigstens von adulten 
Tieren wieder benutzt werden. Stérungen beim Fressen miissen bei vaganten 
Spinnen deshalb stark ins Gewicht fallen, weil die gefangene Beute lange und in 
Ruhe ausgesogen wird und manche Arten bei Stérung sofort davon ablassen. 
Doch deckt sich der Raumbedarf nicht véllig mit dem Nahrungs- 
bedarf. Der Raumbedarf eines Tieres muB nicht mit dem Areal ab- 
schlieBen, das zur Deckung seines Nahrungsbedarfs unbedingt erforder- 
lich ist. Was wir héheren Tieren ohne weiteres zuerkennen, dirfen wir 
niederen Tieren ohne Beweisfiihrung nicht absprechen. So bean- 
spruchen beispielsweise die meisten Vogel ein weit gréBeres Brutrevier 
als aus ernahrungsbiologischen Griinden: notwendig wire. Inwieweit 
eine Spinne durch die Nahe von Art- und Gattungsgenossen auch ohne 
unmittelbare Beziehung zum Nahrungserwerb gestort wird, ist ein vollig 
ungeklartes und damit auch nicht abweisbares psychologisches Problem. 


‘Ich glaube aber, daB auch die noch ginzlich unbekannten psychischen 


Faktoren sehr hoch in Rechnung gestellt werden miissen. Ohne ihre 
Wirkung ist mancher synékologische Tatbestand unerklirbar. Wenn 
wir es fiir méglich halten, daB Individuen einer Art ,,abgedringt“ wer- 
den, stellen wir damit die Wirkung psychischer Faktoren in Rechnung. 
Nur den netzbauenden Formen kann bei maximaler Besiedlungsdichte 
jede Anheftungsméglichkeit fiir ihre Netzrahmen genommen sein, wo- 
durch sie zum Abwandern gezwungen werden. Bei vaganten Formen 
aber kann eine Abdrangung nur durch gegenseitiges Ausweichen auf 
einige Entfernung zustande kommen. In der Verhaltensweise der 
Spinnen ist keine Handlung vorgesehen, die andere Individuen durch 
kérperliche Kraftanwendung verdringt. Die Tiere laufen entweder an- 
einander vorbei oder fressen sich auf. Es ware meines Erachtens die 
Einstellung eines gewissen biozénotischen Gleichgewichtes gerade inner- 
halb der rauberischen Spinnenfauna undenkbar, wenn die Arten es vor- 
ziehen wiirden, statt anderer Beutetiere einander aufzufressen. Es 
wirden dann alsbald nur noch bestimmte Typen ibrigbleiben, unter 
Tag- und Nachtriiubern vermutlich jeweils sehr groBe und sehr kleine 
Arten. Die groBen, weil sie von den kleinen nicht tiberwaltigt werden 
kénnen, die kleinen, weil sie von den groBen schwer gegriffen werden 
k6énnen und nicht in ihr Beuteschema passen. Es ist daher anzunehmen, 


-daB viele Arten, vor allem Angehérige verschiedener Familien, auf- 


einander neutral ansprechen und — die Gesamtpopulationen ins Auge 
gefaBt — im natiirlichen Biotop einander wenig gefihrlich werden. Es 
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ist bekannt, da8 Spinnen in Gefangenschaft auch bei geniigendem 
Nahrungsangebot mérderisch tibereinander herfallen. Wenn dies auch 
in der freien Natur in dem MaBe der Fall sein wiirde, wire der Fort- 
bestand einer Art kaum garantiert. Bristow# (1941, S. 381) ist aller- 
dings etwas anderer Ansicht: 


In the confined space of a box we know that spiders will soon destroy one 
another, and when we realize that on an acre of land bearing 2000000 spiders 
the average density is about one spider to every three square inches, we are 
justified, I think, in assuming that a very large number fall victims to one another... 
I feel justified in suggesting that an individual during its lifetime runs a greater 
risk of falling a victim to another spider than to any other single order of living 
creatures.” 


Ich glaube hingegen annehmen zu miissen, daf in der natiirlichen 
Biozonose eine gewisse ,,Neutralitiat‘‘ zwischen entfernter verwandten 
biologischen Typen besteht, ein Modus, der sich unter gewissen Bedin- 
gungen auch in der Gefangenschaft und selbst unter Artgenossen ein- 
stellt. In diesem Zusammenhange diirfte eine Beobachtung inter- 
essieren, die vom Verfasser bei der Aufzucht junger Cteniden gemacht 
wurde und die am besten veranschaulicht, was hier unter ,,Neutralitat“‘ 
verstanden werden soll. 


Bei der Aufzucht der Jungen aus dem Gelege einer brasilianischen Phoneutria 
fera (PERTY) wurden die etwa 900 Individuen bis zur 4. Haiutung in gréBeren 
Portionen beisammen gelassen, wobei sie einander in der bekannten Weise dezi- 
mierten. Dann wurde eine bestimmte Anzahl der stirksten Exemplare in Einzel- 
glasern isoliert, der Rest zur Vereinfachung der Zucht in kleineren, ungleichen 
Gruppen von 15—20 Stiick gehalten. Trotz reichlichen Nahrungsangebotes 
fraBen sich diese assoziierten Individuen zunachst noch weiter auf, bis in jedem 
Kafig nur noch 5—10 Individuen iibriggeblieben sind. Dann aber stellte sich eine 
Art Gleichgewicht in diesen kleinen Assoziationen ein und es kam iiber 5 Monate (!) 
zu keinen Ausfallen mehr, obwohl die Individuen ungleich groB waren. Die Tiere 
hatten sich offenbar psychisch aufeinander eingestellt. Sie saBen vielfach in gleich- 
maBigen Abstanden iiber die Kafigwinde verteilt, liefen aber auch einzeln umher, 
wobei sie sich stets in angemessenem Abstand von den iibrigen Individuen hielten, 
auf Bewegung eines Sitzenden stark phobisch reagierten und vielfach mit einem 
Sprung entwichen. Ihre FreSlust war weit gréBer als die der isolierten Individuen, 
trotzdem war der Abstand der Hautung nicht geringer. Eines Tages nun, als die 
Tiere schon 8 Hiiutungen hinter sich hatten und etwa zu drei Viertel erwachsen 
waren, setzte ich in der alleinigen.Absicht, einen Ausgleich in der Besatzdichte 
herbeizufiihren, eine Reihe von Individuen in andere Kafige um. Ich ahnte nicht, 
wie sehr ich damit das Gesellschaftsgefiige stéren wiirde. Anderntags lagen in 
jedem dieser Sammelkifige einige Tiere tot am Boden. Es war nicht zu ermitteln, 
ob die Eingesessenen iiber die Eingesetzten oder umgekehrt hergefallen waren. Die 
Opfer waren wohl auf beiden Seiten und das Gleichgewicht stellte sich nur z6zernd 
wieder ein; denn von diesem Hingriff an waren taglich einzelne weitere Ausfalle 
festzustellen, bis schlieBlich in dem einen Kafig 4, in dem anderen nur 2 Individuen 
librigblieben, die sich wieder zu vertragen schienen. Weitere Beobachtungen 
und Kontrollen mit Markierung der Tiere setzte hier zu spat ein. Entsprechende © 
Experimente zur Klarung dieser interessanten Phanomene sind fir weitere 
Zuchten geplant. Diese Beobachtung, die natiirlich keine weiteren Folgerungen 
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zulaBt, ist nur als vorliufige Mitteilung gedacht und geeignet, iiber die Wirkungs- 
weise und Bedeutung psychischer Momente bei diesen Tierassoziationen ein vorerst 
wenigstens umrifhaftes Bild zu geben. 

Nun begegnen sich im Freilandbiotop sicher sehr zahlreiche Indi- 
viduen und es ist nicht anzunehmen, daB sich diese auch im kleinsten 
Areal gegenseitig kennenlernen. Doch diirften die Formen oder, genauer 
gesagt, biologischen Typen (Lebensformtypen nach REMANE 1943) ver- 
schieden aufeinander reagieren. In einem friheren Abschnitt konnte 
gezeigt werden, daf unter den quantitativ hervortretenden Assozia- 
tionselementen eines Standortes die eindeutige Tendenz zu einer weit- 
gehenden zeitlichen Sonderung besteht. Dabei sahen wir beispielsweise 
bei Assoziationstyp 5 (Abb. 12), daB nur die beiden fiihrenden Ele- 
mente zeitlich gesondert sind. Die Arten an 3.—6. Stelle fallen zeitlich 
mit der 2. Art zusammen, zeigen aber untereinander wieder eine strenge 
Sonderung. Bei den einen (isotopen) Arten, die ganz verschiedenen 
Familien entstammen mégen, ist eben ein gedeihliches Zusammenleben 
ohne zeitliche Sonderung auf Dauer nicht méglich, bei den anderen 
bereitet dieses keine solchen Schwierigkeiten, das ihre Vermehrungs- 
ziffer in niedrigsten Grenzen gehalten wiirde. Je verwandter die Typen 
biologisch und damit meist auch systematisch, je gleichartiger thr Habitus, 
thre Bewegungsweise, die Art ihres Nahrungserwerbs und nicht zuletzt thr 
paarungsbiologisches Verhalten, desto feindlicher diirften sie aufeinander 
reagieren. Und dieses ist es wohl auch, was CABRERA unter seinem ,,Ley 
de incompatibilitad ecoldgica’ versteht. 


Man kann die Bedeutung der Konkurrenz als Ursache der intra- 
generischen Isolation nicht einfach damit ablehnen, daf man die Son- 
derungserscheinungen ,,nur‘‘ als Folge von Artbildungsvorgingen an- 
sieht. Das hieBe eine Wirkung ohne Ursache annehmen zu wollen. Und 
selbst derjenige, der alle dkologischen und jahreszeitlichen Differenzen 
ohne Konkurrenzwirkung im Verlaufe geographischer Isolation ent- 
standen wissen will, mu8 angesichts der hier aufgezeigten Gesetzmafig- 
keit der intragenerischen Isolation zugeben, da zumindest ein er- 
bitterter sekunddrer Konkurrenzkampf die Verbreitung der Arten so 
lenkt, daB gebietsweise nur dkologisch und zeitlich gesonderte Gattungs- 
vertreter zusammentreffen. Wiirde dieser nicht bestehen, so ware zu 
erwarten, daB bei sekundarer Ausbreitung der durch geographische 
Tsolation entstandenen Arten rein zufallig eine Reihe isotoper und iso- 
chroner Arten zusammentreffen und sich auch in gleichem Umfange 
vermehren kénnte. Kann man also einen sekundaren Konkurrenzeffekt 
nicht ablehnen, warum sollte man dann nicht gleich den primaren an- 
nehmen, der bei der Isolation und Speziation eine unmittelbare und 
kausale Rolle gespielt hat. Im iibrigen liegt es auf der Hand, dafi nicht 
alle Sonderungsvorgiinge jenen Grad erreicht haben, der fir eine 
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Artbildung ausgereicht hatte. Gerade bei den zahlreichen kleineren zeit- 
lichen Ausweichbewegungen, bei denen nur die Fortpflanzungsmaxima 
verschoben sind, wiire der Gedanke an einen entsprechenden Isola- 
tionsmechanismus, der zur Artbildung gefiihrt hat, sicher verfehlt. 
Wenn wir nun derartige Bewegungen mit verbliiffender RegelmaBig- 
keit gerade zwischen Gattungsvertretern und dariiber hinaus biologisch 
verwandten Typen ausgefiihrt sehen und eine zeitliche Sonderung nur 
die adulten Tiere zur Paarungszeit betrifft, so muB man annehmen, daB 
die Gattungsvertreter und biologisch verwandten Typen einander zur 
Paarungszeit als ,,Rivalen“ besonders scharf angreifen. 


IX. Die intragenerische Isolation in Form einer raumlich-zeitlichen 
Sonderung bei anderen Tiergruppen. 


Die bisherigen Feststellungen intragenerischer Isolation im Tierreich 


stiitzen sich hauptsachlich auf die langst bekannte und bei allen Tier- 


gruppen nachweisbare raumliche Sonderung der Arten. Es diirfte aber 
kaum eine Tiergruppe geben, deren Vertreter ausschlieBlich raumlich 
gesondert sind. Diese Beobachtungen konnen daher nicht ausreichen, 
um die intragenerische Isolation in ihrem vollen Umfange in Erschei- 
nung treten zu lassen und damit als wirkliche GesetzmaBigkeit aufzu- 
zeigen. Die Isolationsformen, die als Erginzung oder Ersatz der raum- 
lichen in Frage kommen, kénnen verschiedener Art sein. So wurde bei 
isotopen Vo6geln eine biologische Sonderung durch verschiedenartige 
Nahrung, verschiedene Futterzonen oder verschiedene Nistpliatze nach- 
gewiesen. Diese Sonderungsformen mogen bei Végeln geniigen. Bei 
anderen Tiergruppen aber, vor allem wenig nahrungsspezialisierten 
Formen, diirfte neben der raumlichen der jahreszeitlichen Sonderung 
die groBte Bedeutung zukommen. Fiir diese Annahme spricht, daB diese 
Isolationsform zunichst bei Spinnen in solchem Umfange festgestellt 
werden konnte. Dafiir spricht aber insbesondere, daB sich in der 6ko- 
logischen Literatur verstreut auch bei anderen Tiergruppen Angaben 
uber getrennte Reifezeit bei verwandten und offensichtlich isotopen 
Arten finden lassen. Doch ist eine weitere Verfolgung dieser Gesetz- 
miBigkeit in der Regel noch unméglich, weil entweder die autdkologi- 
schen Befunde zu wenig prizisiert sind oder auf die genaue Feststellung 
der Fortpflanzungszeit nicht der nétige Wert gelegt wurde. 

Die GesetzmaBigkeit der intragenerischen Isolation in Form einer 
raumlich-zeitlichen Sonderung diirfte entsprechend ihrer Notwendig- 
keit am leichtesten und eindeutigsten bei rauberischen Tiergruppen 
nachweisbar sein, deren wenig ausgepragte Nahrungsspezialisation eine 
vergleichend ékologische Untersuchung erleichtert. Als solehe kommen 
in Frage: Carabiden, Staphyliniden, Formiciden, riuberische Crusta- 
ceen, Chilopoden. Dariiber hinaus aber sind diese Sonderungsvorginge 


—_— 


3. eee 
< were 


ANA a ee 


Sa°NGP 


——_———e 


Isolation und interspezifische Konkurrenz bei Spinnen. 153 


noch bei einer Reihe weiterer Tiergruppen (beispielsweise Opilioniden, 
Amphipoden, Isopoden, Diplopoden u. v. a.) zu erwarten. Einige Bei- 
spiele m6gen meine Annahme berechtigt erscheinen lassen. 

Nach Linpror# (1949) spielen, wie erwahnt, die biotischen Fak- 
toren fiir die Verbreitung der Carabiden eine ,,untergeordnete Rolle“. 
Dieser Autor bemerkt (Teil ITI, S. 560): ,,Nur ein Fall ist mir bekannt, 
in dem tatsachlich eine effektive Konkurrenz zwischen Carabidenarten 
vorzuliegen scheint. Die staérkere Partei hei®t hier Carabus nemoralis. 
Im fennoskandischen Gebiet ist er zweifelsohne ein verhaltnismaBig 
spater Einwanderer, der sich immer noch in Ausbreitung befindet. In 
dem Make, wie er — namentlich in den Umgebungen der Stadte — stark 
zugenommen hat, sind dagegen andere Carabus-Arten merkbar seltener 
geworden. Vor allem gilt dies fiir hortensis, der dieselben Biotope wie 
nemoralis bevorzugt.‘‘ LinpRoTH vermutet, daB die hortensis-Larve 
im Friihjahr, wo sie spiter zur Aktivitét erwacht als die nemoralis- 
Imago, eine wehrlose Beute des Kafers wird. DaB bei solcher Annahme 
aber nicht mehr von einer eigentlichen Konkurrenz gesprochen werden 
kann, sondern ein Feind-Beute-Verhiltnis vorliegt, bemerkt der Autor 
selbst. Jedoch tibersah Liyproru, daf die beiden isotopen Arten ja 


nach seinen eigenen Angaben (Teil I, 8. 358 und 364) verschiedene Fort- 


pflanzungszeiten haben, weshalb eine interspezifische Konkurrenz nur 
wenig in Erscheinung treten kann. Dieser Autor nennt nemoralis einen 
»Friihjahrsfortpflanzer“’ und berichtet tiber hortensis, daB sein Maxi- 
mum in Dinemark deutlich im Spatsommer liegt und die gréBten Fang- 
ziffern auf die Zeit zwischen Juni und August fallen. Dieser Fall regt 
dazu an, sich in der Arbeit von LiInDROTH nach weiteren Beispielen - 
einer raumlich-zeitlichen Sonderung zwischen Carabiden umzusehen. 
Soweit die fiir diesen Zweck leider nicht immer klar genug gefaBten 
autékologischen Diagnosen und Feststellungen der Fortpflanzungszeit 
Schliisse erlauben, sind von den besser bekannten Arten der Gattung 
Carabus (um nur diese zu iiberprifen) arvensis und nitens als Bewohner 
von Heideflichen offenbar isotop, aber zeitlich gesondert: arvensis 
pflanzt sich im Frihjahr, nitens im Spatsommer fort. Der ebenfalls 
auf Sandbéden lebende convexus, dessen Fortpflanzungszeit mit der 
von arvensis zusammenfallt, scheint einen anderen dkologischen Ver- 
breitungsschwerpunkt zu haben. Im offenen Kulturland begegnen sich 
auratus und cancellatus. Ersterer hat anscheinend im Herbst biologi- 
schen Hohepunkt, letzterer im Frihjahr. Clathratus und granulatus, 
zwei Friihjahrsformen, stellen sich in sehr feuchtem Gebiet ein. Dieser 
konzentriert sich auf den Uferwald, jener auf die Ufervegetation. Be- 
sonders interessant ist, daB die 3 typischen Waldarten coriaceus, intri- 
catus und violaceus diplochrone Perioden (Frihjahr und Herbst) haben. 
Inwieweit die Standortanspriiche dieser Arten sich decken, lat sich 
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nicht mit Sicherheit entnehmen. Coriaceus scheint den Waldrand zu 
bevorzugen, violaceus nach trocken zu tendieren. 

Von groBtem vergleichenden Interesse ist die atictinabe Unter- 
suchung von Larsson (1939) tiber den Lebenszyklus der Carabus-Arten 
nemoralis, hortensis und granulatus. Den Beobachtungen LINDROTHS 
entsprechend stellte schon Larsson fest, daB von den isotopen Arten 
nemoralis und hortensis die erstere im Friihjahr, die letztere gegen Herbst 
ihre Hauptkopulationszeit hat. Doch zeigt nach Larsson jede der 
beiden Arten auch eine reziprok liegende Sekundirperiode (in meiner 
Definition), die jeweils mit der Primarperiode der Schwesterart zusam- 
menfallt. Der nach Larsson ebenfalls diplochrone granulatus aber, 
dessen Perioden sich mit denen von nemoralis decken, ist von dieser Art 
nach LinprotH ékologisch gesondert. Es scheinen mir hier also sehr 
bedeutungsvolle Parallelfille zw den diplochronen Spinnen vorzuliegen: 
der Isolationsmodus der isotopen, aber reziprok-diplochronen Carabiden 
nemoralis und hortensis entspricht beispielsweise dem der Spinnen 
Coelotes atropos und inermis; der Modus der gleichsinnig-diplochronen, 
aber heterotopen Carabiden nemoralis und granulatus dem der Spinnen 
Trochosa terricola und spinipalpis. Im Gegensatz zu diesen Spinnen- 
paaren aber, bei denen zwischen Primar- und Sekundiirperiode keine 
adulten $39 aktiv in Erscheinung treten, kommen bei den genannten 
Carabiden auch in der Zwischenzeit einige Imagines vor, doch geht aus 
Larssons Angaben nicht hervor, ob sich darunter auch ¢¢ befinden. 
Da Larssons Statistik auBerdem auf Handfaingen beruht, ist es frag- 
lich, ob etwaige, in der Zwischenzeit auftretende $¢ aktiv sind und 
zur Begattung kommen. Fir die Deutung einer Entstehung dieser 
Arten durch jahreszeitliche bzw. dkologische Isolation spricht auch ihr 
Verwandtschaftsgrad. Die zeztlich isolierten Arten hortensis und nemoralis 
sind nach JEANNEL (1941) in der Untergattung Archicarabus zusammen- 
gefaBt, waihrend der 6kologisch isolierte granulatus zur Untergattung 
Carabus s. str. gerechnet wird. 

Auch bei den Carabiden ist also cffenbar die Sekundarperiode-als 
Atavismus im Sinne einer ausnahmsweisen Friihentwicklung einzelner 
Individuen anzusehen. Sehr interessant ist der Versuch Larssons, 
diese Sekundarperioden zu erklaren: 

»,Die Besonderheit des Lebensbildes von Carabus granulatus Linn. liegt darin, 
daB die junge Generation sich nur in geringem Grade im Spatscmmer zeigt. Wie 
die Kafer diese Zeit verbringen, 148t sich aus dem Material nicht sicher schlieBen, 
wahrscheinlich tiberwintern sie gréBtenteils in der Puppenwiege, wiahrend bei einigen 

von ihnen eine nur kurzdauernde Wanderung besteht (das kleine September- 
maximum).‘* (Vgl. hierzu meine Erklirung der Sekundarperiode im Entwicklungs- 
gang der diplochronen Spinnen, §8. 141.) 

Bei nemoralis aber nimmt dieser Autor zur Erklarung der Sekundar- 

periode im Spatsommer die Annahme einer Mortalitat des , allergréBten 
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Teiles der alten Kafer im Laufe des Sommers“ zu Hilfe, wahrend , die 
Wintersterblichkeit der Imagines dieser Art sehr gering ist“. Umgekehrt 
erklairt Larsson die im Friihjahr gelegene Sekundarperiode von hortensis 
mit eimer groBen Wintersterblichkeit der Imagines. 

In vermuteter Analogie zu diesen Fallen diirfte auch der oben ge- 
nannte Diplochronismus der Waldarten coriaceus, intricatus und violaceus 
in eine (bei isotopen Arten reziprok gelegene) Primar- und Sekundar- 
periode differenziert sein, was sich wohl nur mit Hilfe von Fallen be- 
friedigend feststellen lieBe. Es ware demnach empfehlenswert, diese 
Tiergruppe auf die in Rede stehende intragenerische Isolation hin zu 
tiberpriifen, Und wenn Linprotx der Auffassung und Feststellung 
Ettons, da naichstverwandte Arten tiberwiegend gesondert leben, mit 
Skepsis begegnet und als Gegenbeweis ins Feld fiihrt, daB in bestimmten 
feuchten Sonderbiotopen gleich mehrere Arten einer Carabidengattung 
nebeneinander leben, so ware einmal noch festzustellen, in welchem 
Abundanzverhaltnis diese Arten dort vorkommen, und zum anderen 
zu untersuchen, ob es sich bei diesen Standorten nicht um Ubergangs- 
oder Mosaikbiotope (TiscHLER 1951, S. 144) handelt. 

AuBer den schon eingangs erwihnten Beobachtungen einer jahreszeit- 
lichen Isolation sind der Literatur noch einzelne weitere diesbeziigliche 
Angaben zu entnehmen, die auf diese Sonderungsweise schlieBen lassen, 
vom Autor aber in ihrer Bedeutung anscheinend nicht erkannt wurden. 
Daut (1921, 8.41) bemerkt, daB die Raupen aller Argynnis-Arten an 
Veilchenarten gebunden seien. ,,Aber man findet selten zwei oder 
mehrere Argynnis-Arten gleich zahlreich untereinander. Es kommen da 
eben die schon genannten organischen Faktoren, namentlich die Be- 
_ schaffenheit des Gelaindes, hinzu.‘‘ Aus den von Dantu angefiihrten 
Beispielen geht hervor, da8 bei diesen Schmetterlingsarten neben der 
dkologischen auch’ eine zeitliche Sonderung durchgefihrt ist, die aber 
Dat entgangen ist. Auch hier ist wieder bemerkenswert, daB Argynnis 
selene und A. dia zweimal im Jahre Flugzeit haben (Mai—August). 

In der Flugtabelle fiir die Plecopteren des Inns von KUHTREIBER, 
die In1iEs (1952, S. 593) wiedergibt, finden sich 14 Arten aus 11 Gattun- 
gen. Nur 3 Gattungen sind mit je 2 Arten vertreten. Und diese 3 Arten- 
paare sind jeweils jahreszeitlich gesondert, indem die eine Art im Frih- 
jahr, die andere im Sommer oder Herbst fliegt, wahrend alle tibrigen 
Plecopterenarten nur im Frihjahr Flugzeit haben. 

KAnpiER (1937) fand beim kleinen Sandaal Ammodytes lancea 
(= tobianus) zwei Populationen, von denen die eine von Marz bis Mai, die 
andere von August bis September Laichperiode hat. Hine weitere Art, 
deren Verbreitungsgebiet sich mit dem von lancea weitgehend tiberdeckt, 
naimlich Ammodytes marinus, laicht nach KANDLER und anderen Autoren 
im Winter (September bis Februar). Nach den Untersuchungen von 
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JENSEN (1941) sind aber beide Arten als Subspecies von A. lancea 
anzusprechen, die auBer ihrer verschiedenen Laichzeit auch noch 6ko- 
logisch gesondert sind. In analoger Weise fand RunnstTROm (1936) ver- 
schiedene ,,Laichgruppen‘‘ von Paracentrotus lividus in der Bucht von 
Neapel. 


X. SchluBbetrachtung. 

Uberblickt man die hier mitgeteilten Befunde einer raumlich-zeit- 
lichen Sonderung, so mutet dieses Neben-, Uber- und Nacheinander der 
Arten wie ein groBer ,,Aufmarschplan‘‘ dieser Tiergruppe in dem ihr 
zur Verfiigung stehenden Lebensraum an. Dabei zeigen die Spinnen 
mannigfache Anpassungen und verraten die durch die interspezifische 
Konkurrenz bedingte Notwendigkeit, médglichst keinen Lebensraum 
-ungenutzt zu lassen. Schon GeRHARD und KaEstNER (1938) bemerken, 
daB es leichter sei anzugeben, wo Spinnen fehlen, als die Orte ihres 
Vorkommens zu nennen. Und Daut (1921, 8. 48) sagt tiber die jahrliche 
Periodizitat: ,,Sie verteilt das Tierleben auf den ganzen Jahresablauf 
und bewirkt, daB alle Biotope méglichst viel Leben unterhalten kénnen. 
Fast méchte man die Natur personifizieren und ihr die Absicht unter- 
schieben, méglichst viel Leben zu schaffen.“‘ Diese starke Ausbreitung 
war den Spinnen méglich, weil sie unter Zuhilfenahme ihres Spinn- 
vermogens in allen Biotopen und Strata Beute in ausreichender Menge 
erreichen kénnen. Mit ihrem Spinnvermogen haben sie sich auch ein 
funktionelles Flugvermégen erworben, das sie in Héhen von 3500 m 
fihren und entsprechend weit verbreiten kann. Durch die geradezu 
mosaikartig ineinandergreifende raéumlich-zeitliche Sonderung hat sich 
in engem Raume ein biologisches Gefiige eingestellt, das durch den 
Austausch einiger Arten ins Wanken geraten miBte. Weiteren Einblick 
in diesen interspezifischen Konnex wird man daher gewinnen, wenn in 
entfernten Gebieten, wo nur noch ein Teil der hier haufigen Arten stiarker 
vertreten und anderen Arten assoziiert ist, genaue Untersuchungen mit 
der gleichen, bewahrten Methodik angestellt werden. Es wird sich dabei 
vermutlich zeigen, daB bestimmte der hier besprochenen Arten in Ge- 
bieten, in denen sie anderen Arten gegeniiberstehen, wenn notwendig 
auch eine ausweichende Schwerpunktsverlagerung ihrer Fortpflan- 
zungsperiode durchgefiihrt haben. Die schwierigste Frage, die dabei 
zu klaren sein wird, ist, ob die geringen zeitlichen Ausweichbewegungen 
schon genetisch fixiert sind oder exogen dadurch zustande kommen, da8B 
durch Konkurrenzeinwirkung die Mehrzahl der Individuen der biologisch 
schwicheren Art spater reift. Ich vermute das erstere und damit 
auch, daB diese Populationen gebietsweise besondere biologische Rassen 
darstellen. Diese zeitlichen Ausweichbewegungen iiber den Weg der 
Selektion kinnen aber nur solchen Arten gelingen, die gegentiber Temperatur 
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tiber dhe fiir eine jahreszeitliche Verschiebung erforderliche Reaktionsbreite 
und genetisch iiber eine geniigende Variabilitit in der Entwicklungs- 
geschwindigkeit verfiigen. Soweit diese Voraussetzungen nicht gegeben 
sind, ist diesen Arten eine quantitative Entfaltung in bestimmten Gebieten 
auf Dauer unméglich und kann die ihnen begegnende Konkurrenz fiir sie 
zu biotischen Verbreitungsschranken werden, die man bisher im allgemeinen 
nicht in Rechnung gestellt hat. 


Zusammenfassung. 

Das Bestreben der Sonderung nichstverwandter Arten, fiir das ich 
den Begriff ,,Intragenerische Isolation’: vorschlage, ist in der Biologie 
schon lange beobachtet und von verschiedenen Autoren zum Gesetz 
erhoben worden (8.50). Es wurde aber entweder nur allgemein aus 
dem ,,Generischen Koeffizienten‘‘, d.h. dem Verhaltnis zwischen Gat- 
tungs- und Artenzahl in einem Biotop, abgeleitet oder an kleinen syste- 
matischen Einheiten studiert und hat daher wenig Beachtung oder sogar 
Ablehnung gefunden. Diese intragenerische Isolation konnte nun erst- 
mals bei einer groBeren, artenreichen Tiergruppe in vollem Umfange 
nachgewiesen werden. Nach eingehenden autédkologischen Analysen und 
- genauer statistischer Feststellung der Fortpflanzungszeit wurde bei den 
Araneen offenbar, daB die nachstverwandten Arten entweder raéiumlich 
oder zeitlich gesondert leben. Die rdéwmliche Sonderung ist als geographi- 
sche und 6kologische Isolation in horizontaler und durch die Besetzung 
' verschiedener Strata in vertikaler Richtung erfolgt (S. 56—69). Fiir 
den Vorgang einer schrankenlosen geographischen und insbesondere 
dkologischen Rassenbildung wird eine anhaltende Abdrangung von 
Populationsteilen in eine pessimale Randzone durch Konkurrenzdruck 
angenommen (S. 58—61). Die vertikale Sonderung ist als sekundire 
aufzufassen, die nach der horizontalen erfolgt ist. Bei ihr wirken 
Nahrungsbedarf (Kérpergr6é8e) und Fangweise (Beweglichkeit) der Arten 
zusammen (8S. 65—69). Die zeitliche Sonderung driickt sich in einer 
tageszeitlichen und in einer jahreszeitlichen aus (S. 69—74), von 
denen der letztgenannten die gr6Bte und intragenerisch eine ausschlieB- 
liche Bedeutung zukommt. Sie ist in der Weise durchgefiihrt, daB die 
gesamte Fortpflanzungsperiode zweier Arten oder wenigstens deren 
Hohepunkt jahreszeitlich verschoben ist. Bei vollstandiger jahreszeit- 
licher Sonderung wirkt diese als Isolationsmechanismus, der zur Art- 
bildung fiihren kann, deren Ursachen und Verlauf (S. 74) erklart werden. 
Von besonderer Bedeutung hierfiir sind 3 Artenpaare aus verschiedenen 
Familien, die paarweise gleiche Standortanspriiche haben, aber zeitlich 
dadurch gesondert sind, da die Primarperioden ihrer diplochronen 
Reifezeit reziprok liegen. Umgekehrt gibt es diplochrone Artenpaare mit 
gleichsinnig liegenden Primar- und Sekundarperioden, aber dkologischer 
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Vikarianz. Bei diesen Fallen kann wahrscheinlich gemacht werden, 
daB die Schwesterarten bzw. die Stammart durch jahreszeitliche 
Isolation ohne Mithilfe einer geographischen Isolation entstanden 
sind — ein Artbildungsvorgang, fiir den bisher nur sehr wenige Beispiele 
gefunden worden sind (S. 131—148). Nur 4 Artenpaare bilden eine eigent- 
liche Ausnahme dieser intragenerischen Isolation und gerade diese Aus- 
nahmen bestitigen wieder die GesetzmafBigkeit, da fiir sie eine ,,Sonder- 
regel‘ gilt, die zu erkennen gibt, daB die Notwendigkeit der intrageneri- 
schen Isolation nur unter ganz bestimmten Umsténden umgangen 
werden kann (S. 119—121). Bei einigen weiteren Arten, die gleiche 
Fortpflanzungszeit haben und gleichen dkologischen Charakter an- 
nehmen lassen, wird ein isotopes Zusammenleben offenbar durch eine 
bestehende Konkurrenz verhindert (S. 121—129). Bei einzelnen Spinnen- 
familien tritt tiber die intragenerische Isolation hinaus sogar eine inter- 
generische in Erscheinung. Dies ist dann der Fall, wenn die Vertreter 
verschiedener Gattungen biologisch (insbesondere ernahrungsbiologisch) 
sehr nahe verwandt sind. Als Ursache fiir die intragenerische Isolation 
wird eine wenigstens urspriinglich wirksame Konkurrenz angesehen, 
deren Griinde in Nahrungskonkurrenz, Raumkonkurrenz und in psychi- 
schen Faktoren zu suchen sind, wobei hauptsachlich letztere dafir 
verantwortlich zu machen sind, daf die nahverwandten biologischen 
Typen besonders feindlich aufeinander reagieren und eine Sonderung 
notwendig machen (S. 148—152). Auswirkungen der interspezifischen 
Konkurrenz sind auch ganz allgemein in verschiedenen Erscheinungen 
der Syndkologie zu erkennen (8. 76—98). Unter diesen kommt der 
, Abundanzstaffelung“ der Assoziationsmitglieder (S. 79) besondere 
Bedeutung zu. Sie verrit, daB im Kleinstbiotop nur einzelne Arten 
haufig sind und unter diesen wiederum eine dominiert. Die Untersuchung 
dieser auffallenden synékologischen Erscheinung fiihrt zu dem Ergebnis, 
daf die fithrenden Elemente jeder Assoziation jahreszeitlich weitgehend 
gesondert sind. Diese Feststellung laBt den SchluB zu, daB eine Art 
sich nur dort quantitativ voll entfalten kann, wo sie innerhalb “der 
Artengemeinschaft eine ,,biologische Nische‘ findet (S. 96). Die Be- 
deutung dieser biologischen Nische zeigen am besten die winterreifen 
Arten. Ist eine bestimmte Konstellation abiotischer Faktoren Voraus- 
setzung fiir das Vorkommen einer Art itiberhaupt (Verteilung) und gibt 
der spezifische Wirkungsgrad dieser Faktoren die Méglichkeit zur quanti- 
tativen Entfaltung (Produktion), so wird die Starke dieser Entfaltung 
durch Konkurrenzfaktoren bestimmt und reguliert (S. 87). Soweit 
gebietsweise diese biologische Nische von manchen Arten nicht gefunden 
wird, kann die interspezifische Konkurrenz zu biotischen Verbreitungs- 
schranken werden, die man bisher im allgemeinen nicht in Rechnung 
gestellt hat (S. 157), Die naheliegende Annahme, daf die intragenerische 
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Isolation in Form einer raiumlich-zeitlichen Sonderung auch bei anderen 
Tiergruppen durchgefiihrt ist, kann mit einigen Beispielen begriindet 
werden (S. 152—156). Dabei ist es von besonderem vergleichenden 
Interesse, da bei Carabiden genaue Parallelfiille zu den diplochronen 
Spinnen vorliegen (S. 154) und es somit wahrscheinlich ist, daB auch bei 
ihnen die zeitliche Isolation als Artbildungsmechanismus gewirkt hat. 
Allgemein konnte in dieser Untersuchung die Wirksamkeit biotischer 
Faktoren in einem bisher weder nachgewiesenen noch angenommenen 
Umfang aufgezeigt werden. 
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A. Einleitung. 


Reduvius personatus L. gehért zu den Landwanzen. Die Familie der Redu- 
viidae umfaBt weit tiber 3000 Arten, die iiber alle Regionen verbreitet, in den ge- 
maBigten Zonen aber i in entschieden geringerer Anzahl vertreten sind als in den 
Tropen. 

Uber die Biologie von Reduvius personatus L. fehlen bisher ausfiihrlichere Unter- 
suchungsergebnisse. Die bis jetzt mitgeteilten Beobachtungen beruhen nicht auf 
umfangreichen Zuchten, die alle Entwicklungsstadien der Staubwanzen um- 
schlieBen. 

Einen kurzen Uberblick iiber die altere Literatur bringt Kirm-KrauTHEm 
(1932), der in den auf die Erstbeschreibung von Linu folgenden Ver6ffentlichungen 
immer neue Widerspriiche in bezug auf die Nahrung von Reduvius personatus fand. 
Kuier1n-KRavuTHEmM (1932) selbst wies nach, da die Staubwanzen wenigstens im 
Experiment Bettwanzen und deren Larven als Nahrung annehmen, aber nicht auf 
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diese spezialisiert sind. Weiterhin beschreibt er zum erstenmal den Kopulations- 
vorgang von Reduvius und beobachtet an der abgestreiften Embryonalhille 
einen Hischalensprenger. 

Mapex (1951) fiihrte die Untersuchungen iiber die Biologie der Tiere fort, 
muBte aber nach kurzer Zeit die fiir Wanzen verhaltnismaBig langwierige Zucht 
aufgeben. 

Herrn Prof. Dr. W. v. BuppENBROCK méchte ich an dieser Stelle fiir die stan- 
dige Betreuung vorliegender Arbeit danken, ebenso Herrn Privatdozent Dr. F. 
ScHaLter und Herrn Dr. phil. habil. W. Mapex (Chemische Werke, C. H. Boeh- « 
ringer Sohn, Ingelheim a. Rhein), der die Anregung zu dieser Arbeit gab. 


B. Methode. 


Die Ziichtung und Haltung der Staubwanzen bietet im Hinblick auf die Er- 
nahrung einige Schwierigkeiten, da die rauberische Lebensweise von Reduvius 
personatus ein Fiittern mit lebenden Tieren verlangt. 

Den einzelnen Stadien der Wanzen muBten Insekten von entsprechender 
GroBe als Nahrung geboten werden; so wurden die Imagines und das letzte Sta- 
dium in der Hauptsache mit Stubenfliegen gefiittert, wahrend die jiingeren Larven 
Bettwanzen und deren Jugendstadien als Nahrung erhielten. Zur Abwechslung be- 
kamen die kleinen Staubwanzenlarven Drosophila und kleine Fliegenmaden, die 
adulten Tiere nahmen gerne vollentwickelte Fliegenmaden an. Einzelheiten der 
Fiitterungsversuche mit weiteren Insekten werden noch beschrieben werden. 

Die Tiere wurden einzeln in verschieden groBen GefaBen gehalten. Fiir die 
jiingsten Stadien verwendete ich kleine Petrischalen bis zu 6 em Durchmesser, fiir 
die gréBeren Larven und Imagines Petrischalen von 20 cm Durchmesser und 5 cm 
Hohe, auBerdem solche von 14 cm Durchmesser. 

Die Schalen waren mit Filtrierpapier ausgelegt und entweder zur Halfte mit 
schwarzem Papier verklebt, oder sie enthielten einen aus schwarzem Karton ange- 
fertigten tunnelartigen Unterschlupf fiir die Wanzen. Dadurch waren den Tieren 
mdoglichst natiirliche Bedingungen geboten, da sie normalerweise sehr versteckt 
leben und sich im Dunkeln aufhalten. 

Um die Tiere bei ungefahr gleichbleibender Temperatur (2° C Schwankung) zu 
halten, wurde bei bestimmten Versuchen ein mit Gliihbirnen erwarmter Holz- 
kasten benutzt. In diesem konnte mit Hilfe von drei iibereinander angebrachten 
Glihbirnen von verschiedener Leistung ein Temperaturgefalle erzielt werden. Es 
ergaben sich so auf drei, nur durch ein Drahtnetz getrennten Etagen drei ver- 
schiedene Temperaturen, die allerdings mit schwankender AuBentemperatur eben- 
falls eine gewisse Schwankungsbreite (bis 2° C) zeigten. 


C. Biologische Beobachtungen. 
I. Vorkommen. 

Die ersten Zuchttiere wurden Ende Juni bis Mitte Juli 1952 auf dem 
Dachboden eines alten Wohnhauses gefangen. Mannchen und Weibchen 
kamen hier nachts auf das Licht zugeflogen und lieBen sich in der Nahe 
der Lichtquelle nieder. Die meisten verharrten emige Sekunden, manch- 
mal auch mehrere Minuten an der gleichen Stelle. Plétzlich verschwanden 
sie wie Schatten in irgendeinem dunklen Winkel oder einer schmalen 
Spalte des Dachgebalkes. 

Ks ist mir immer nur im Juni und Juli gelungen, Reduvius personatus 
aus seinen Schlupfwinkeln zu locken. Es ist wahrscheinlich, daB sich 
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die Tiere wahrend dieser Zeit, ihrer friihesten Imaginalzeit, gegenseitig 
zur Paarung aufsuchen. 

Bei der Flugtiatigkeit von Reduvius personatus spielt die Temperatur 
eine bedeutende Rolle. In sehr heiBen Nachten flogen viel mehr Tiere an 
als in kiihleren. In relativ kiihlen Nachten konnten keine anfliegenden 
Staubwanzen bemerkt werden. Nicht nur eine Abhangigkeit von der 
Temperatur, sondern auch von der Tageszeit war beim Anflug dieser 
Insekten zu verzeichnen. Erst nach vélligem Einbruch der Dunkelheit 
zeigt Reduvius personatus eine Aktivitat. 

Versuche, Imagines von Reduvius personatus am Tage auf dem Dach- 
boden oder in alten Gebauden aufzustébern, blieben immer erfolglos. 
Die Tiere suchen nach ihrer niachtlichen Tatigkeit die dunkelsten und 
entlegensten Winkel als Unterschlupf auf. Die zahllosen Ritzen und ver- 
borgenen Spalten eines Dachgebilkes sind dazu die besten Vorbedin- 
gungen. 

Larvenstadien am Tage aufzufinden, ist nicht immer so schwierig, 
da diese ganz bestimmte Stellen aufsuchen. Sie halten sich meistens in 
Mauerritzen oder doch wenigstens dort auf, wo feinster Gesteinsgrus 
oder sonst irgendeine Schutt- und Staubansammlung anzutreffen ist. An 
solchen Stellen finden die Larven die Voraussetzungen fiir die Maskie- 
rung. Haufig sind maskierte Larven, die sich kaum vom Untergrund 
abheben, in dem Schmutz und Staub unter den FuBbodendielen eines 
Speichers zu finden. Eine kleine, mit diesem Staub maskierte Larve 
kann beispielsweise beim Kehren eines solchen Bodens aus ihrem Ver- 
steck vertrieben werden und die Flucht ergreifen. Sie hat dann viel- 
mehr das Aussehen einer kleinen Spinne als einer Wanzenlarve. 

Die adulten Tiere leben noch zuriickgezogener als die Larven, die 
sich wahrscheinlich auf Grund ihrer guten Tarnung auch an weniger 
geschiitzten Stellen aufzuhalten vermégen. 

Sowohl die Imagines als auch die Larven der Staubwanzen fihren 
ein ausgesprochenes nachtliches und rauberisches Leben. Alle wichtigen 
Lebenshandlungen, wie das Schliipfen, die Hautung, die Ernahrung, die 
Kopulation und die Eiablage spielen sich in den Nachtstunden ab. Die 
Augen von Reduvius personatus sind der nichtlichen Lebensweise des 
Tieres als ausgesprochene Superpositionsaugen angepabt. 


II, Ernéhrung. 


1. Nahrung und Beutefang. Redwvius personatus ernahrt sich als 
Vertreter der Raubwanzen ausschlieBlich von lebenden Insekten. 
Es ist verstandlich, da8 infolge der nachtlichen Lebensweise dieses 
Raubers noch keine Angaben iiber die natiirliche Nahrung zu finden 
sind. Mir selbst ist es nie gelungen, eine Staubwanze im Freien beim 
Beutefang oder beim Fressen zu tiberraschen. Hat sich erst einmal ein 
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Opfer gefunden, so wird dieses sehr wahrscheinlich an irgendeinen ab- 
gelegenen Platz geschleppt und in aller Ruhe ausgesaugt. In den Zucht- 
gefaBen jedenfalls zerrten die Wanzen ihre Opfer in die aus Pappe her- 
gestellten Schlupfwinkel und saugten sie dort aus. Fehlten solche 
Unterschlupfe, so wurde die Beute vor Beginn der Mahlzeit erst einige 
Male im ZuchtgeféB hin- und hergeschleppt. 

Im Experiment nehmen sdémtliche Stadien Bettwanzen und deren 
Larven neben anderen Insekten als Nahrung an, eine deutliche Bevor- 
zugung der Bettwanzen konnte ich nicht feststellen. Daher glaube ich, 
da8 das Gefangenwerden von Bettwanzen nur auf deren Bewegung be- 
ruht, wie iiberhaupt fiir den Beutefang von Reduwvius in erster Linie das 
Bewegtsein seines Opfers ausschlaggebend ist. Sind Bettwanzen in 
irgendeiner Behausung vorhanden, so wird die Staubwanze ihnen wie 
anderen hausbewohnenden Insekten nachstellen. Reduvius personatus 
fiir einen ausgesprochenen Feind und Jager der Bettwanzen zu erklaren, 
halte ich nicht fiir richtig. 

In den Versuchen wurden neben den schon erwahnten Futtertieren 
Silberfischchen, Fleischfliegen und deren Maden und auch kleinere 
lebende Spinnen angenommen. Eine Bevorzugung einer einzelnen Art 
konnte ich nicht feststellen. Hartgefliigelte Reismehlkafer, Kornkafer 
und Mehlkéafer sind im Experiment in keinem Fall angenommen worden. 
Dagegen konnten Jugendstadien der Hausgrille iiberwaltigt werden; 
bei fast erwachsenen Tieren von Gryllus war das nicht mehr der Fall. 
Es mu8 aber angenommen werden, daf es Reduvius trotzdem gelingt, 
diese Tiere in der Freiheit zu tiberraschen und sie als Nahrung zu 
fangen. Kleinere Exemplare der Hausgrille, also deren Jugendstadien, 
fallen der Staubwanze vermutlich immer zum Opfer. 

Aus den Fiitterungsversuchen mit den verschiedensten Insekten 1aBt 
sich schlieBen, daB Reduvius personatus allen hausbewohnenden Insekten 
nachstellt. Ausgenommen sind diejenigen, die eine zu dicke und harte 
Cuticula besitzen, wie z. B. Mehlkifer oder Reismehlkifer. Es kann 
also angenommen werden, da die Staubwanze zur Dezimierung schad- 
licher oder lastig werdender Kerbtiere im Hause beitrigt, dagegen aber 
selbst nicht als stechendes oder blutsaugendes Insekt in Frage kommt, 
oder zumindest von nur geringer Bedeutung ist, wie an anderer Stelle 
noch ausgefiihrt wird. 

Der raéuberischen Lebensweise der Staubwanzen entsprechend sind 
der Kopf mit den groBen Augen und die Beine gestaltet. Im Gegensatz 
zu vielen anderen Wanzen ist der Kopf mit den vorgewolbten Augen 
sehr beweglich und erlaubt dem Tier, ein verhaltnismaBig groBes Feld 
zu iiberblicken und die Bewegungen innerhalb dieses Raumes wahr- 
zunehmen. Der Riissel ist ebenfalls gut bewegbar, da er beim Beutefang 
beteiligt ist. Die Vorderbeine von Reduvius zeigen eine starke Femur- 
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muskulatur und kénnen als Raubbeine angesehen werden. Ebenso sind 
auch die Mittelbeine ausgebildet, die allerdings schon bedeutend dinner 
sind, wahrend die Hinterbeine normale Schreitbeine darstellen. Die ver- 
dickten Vorderbeinpaare sind keine typischen Raubbeine, da simtliche 
Beinpaare des Tieres gleichmaBig im Dienste der Laufbewegung stehen. 
Die beiden vorderen Beine, insbesondere das erste Paar, sind nur zu- 
sdtzlich am Beutefang und beim Halten des Opfers wihrend des Saug- 
aktes beteiligt. 

Das Belauern und Fangen der Beute kann unter Umstanden sehr 
lange dauern. Es kommt dabei auf den jeweiligen Zustand des einzelnen 
Individuums an. Bietet man gutgefiitterten Staubwanzen Nahrung an, 
so treffen sie meist in den ersten Stunden keine Fangvorbereitungen. 
Hungrige Tiere tiberwaltigen ihre Beute dagegen oft in den ersten Minu- 
ten, ja manchmal in Sekundenschnelle. Der letzte Fall tritt ein, wenn 
eine Fliege in das ZuchtgefaiB eines hungrigen Reduvius gebracht wird. 
Bei dem ersten Flug durch das Glas wird die Fliege von der lauernden 
Wanze aus der Luft herausgerissen. Dabei macht das Tier einen Sprung 
nach vorn in die Hohe, wobei es die Vorderbeine vorschleudert und diese 
dann blitzartig um die erhaschte Beute schlagt. 

Normalerweise wurden die Fliegen in den ZuchtgefaéBen nicht gleich 
tberwaltigt, sondern erst nach mehreren Stunden, meist aber nachts. 
Wiahrend der ersten Zeit kiimmert sich die Wanze in keiner Weise um 
die aufgeregt im Gefai®B herumschwirrende Fliege. Plotzlich aber hebt 
sie den Kopf und folgt durch Drehen und Wenden desselben mit erho- 
benen Fiihlern jeder Bewegung der Fliege, die sich ab und zu niederlaBt, 
um sich zu putzen. Nach etlichen Minuten nahert sich der Reduvius, 
dessen Beine bisher seitlich am Korper flach dem Boden auflagen, mit 
langsamen und sehr vorsichtigen Bewegungen der gerade stillsitzenden 
Fliege und fixiert sie in vollkommen unbewegter Haltung. Seine Beine 
liegen nun nicht mehr seitlich am Korper, sondern sind hoch aufgestellt 
und die ersten nach vorn sprungbereit ausgerichtet. Die sich putzende 
Fliege wird pl6tzlich mit einem einzigen Satz von den Vorderbeinen des 
_ Raubers umklammert und mit Hilfe der Mittelbeine gewissermafen ein- 
geklemmt. Sofort betastet der bewegliche Riissel das sich angestrengt 
wehrende Opfer und sticht dann an einer weichen Stelle des Abdomens 
ein. Erst einige Sekunden nach dem Einstich stellt die durch die Gift- 
wirkung gelahmte Fliege die Bewegungen ein und kann nun von der 
Wanze ausgesaugt werden. 

Reduvius personatus kann bis zu zwei Stunden an dem gleichen Tier 
saugen, wobei aber mehrere Male neu eingestochen wird. Dabei drehen 
die Vorderbeine und der Riissel das Beutetier so, daB es meist wieder 
quer vor den Kopf der Wanze zu liegen kommt, und die Vorderbeine 
bequem das Opfer erneut umfassen kénnen. Fliegenmaden werden auf 
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die gleiche Weise iiberfallen, nur ist deren Uberwiltigung fiir die Staub- 
wanze etwas schwieriger als das Fliegenfangen. Die auf dem Filtrier- 
papier sich schnell hin und her bewegende Made fithrt, wenn sie ergriffen 
ist, sehr starke und heftige Bewegungen aus, die es ihr oftmals ermog- 
lichen, den zupackenden Beinen der Wanze zu entkommen. Letztere 
schnellt daraufhin erschreckt zuriick und macht erst nach einiger Zeit 
einen erneuten Angriff, wobei sie gleich fester zuschlagt und sofort mit 
dem Riissel einsticht. Die zappelnde Fliegenmade ist nun gewisser- 
ma8en mit dem Riissel aufgespieBt und kann sich durch ihre heftigen 
Abwehrbewegungen nicht mehr befreien. Erst einige Sekunden nach 
dem Einschlagen der Stechborsten macht sich die Wirkung des ein- 
gespritzten Giftes bemerkbar, denn das gefangene Tier zappelt noch 
eine Zeitlang nach dem Einstich stark. 

In der Zucht wurden die Staubwanzen tiglich mit Futter versehen. 
Normale Tiere saugten jeden Tag ein Opfer aus. Den verschiedenen 
Stadien wurden entsprechend groBe Beutetiere gereicht. An Hand von 
Versuchen mit Imagines und Larven des letzten Stadiums konnte fest- 
gestellt werden, da diese je Tag durchschnittlich nur ein Tier aus- 
saugten. Eine Ausnahme bildeten die einige Tage vor der Hautung 
stehenden Tiere, die keinerlei Nahrung zu sich nehmen. Ebenso ver- 
halten sich eierlegende Weibchen anders, indem sie von zwei tiglich 
gebotenen Fliegen meist alle beide aussaugen. 

2. Hungerversuche, Die Fahigkeit, langere Zeit ohne Nahrung aus- 
zukommen, ist bei den Staubwanzen in hohem Ma8e vorhanden. 

Findet man im Friihjahr die ersten, aus ihren Verstecken zum Vor- 
schein kommenden Larven, so haben sie ein merkwirdig geschrumpftes 
Aussehen, was auf ein liingeres Hungern dieser Tiere zuriickzufiihren ist. 
Spiiter im Frithjahr und im Friihsommer gefangene Exemplare zeigen 
immer einen bedeutend besseren Ernahrungszustand. Das besagt, daB 
diese Larven in der wieder erwachten Insektenwelt der Hauser schon 
eine Anzahl von Opfern gefunden hatten, die als Nahrung fiir die bald 
folgende Imaginalhiutung erforderlich ist. 

Tiere des ersten Stadiums wurden bei zwei verschiedenen Tempera- 
turen ohne Nahrung gehalten, wihrend Larven des letzten Stadiums bei 
normaler Zimmertemperatur (Durchschnitt 20° C) ohne Nahrung blieben. 

Bei einer Durchschnittstemperatur von 24°C gehaltene Eilarven 
lebten ohne jegliche Nahrung 24—30 Tage, wobei das Mittel der Lebens- 
dauer 27 Tage war. Betrigt die durchschnittliche Temperatur 28° C, 
so vermogen die Kilarven nur 16—19 Tage am Leben zu bleiben. 

Larven des letzten Stadiums, bei normaler Zimmertemperatur ge- 
halten, ttberdauerten ohne Nahrung eine Zeit von 5—6 Monaten. Wah- 
rend dieser Zeit verloren sie zusehends an Umfang und erlangten eine 
vollkommen flache und geschrumpfte Kérperform. Alle diese Hunger- 
versuche wurden bei einer Luftfeuchtigkeit von 60—70% durchgefiihrt. 


Zur Biologie und Physiologie von reduvius personatus L. 169 


Bietet man solchen ausgehungerten Tieren z. B. eine Stubenfliege an, 
so wird diese nicht erst lange belauert — wie es normalerweise der Fall 
ist — sondern sofort mit einem Sprung gepackt und gierig ausgesaugt. 

In zwei Fallen konnte beobachtet werden, daB Reduvius personatus 
in der Lage ist, an Warmbliitern (Mausen) Blut zu saugen. Dabei han- 
delte es sich in beiden Fallen um véllig ausgehungerte Larven des letzten 
Stadiums. 

Aus diesem Verhalten ist zu folgern, daB Reduvius personatus in der 
Lage ist, Blut zu saugen. 

3. Reduvius personatus als stechendes Insekt. Uber den schmerz- 
haften Stich von Reduvius personatus beim Menschen bringt Mapen 
(1951) einige Angaben. Er gibt einen kurzen Uberblick iiber die dies- 
beziigliche Literatur, die die unangenehme Wirkung des Staubwanzen- 
stiches beschreibt. Mapex selbst lieB sich von einem Reduvius-Weib- 
chen, das er mit einer Pinzette an den Hinterbeinen festhielt, in den 
Handriicken stechen. Der Stich schmerzte empfindlich und wird mit. 
der Heftigkeit eines Bienenstiches verglichen. Um die Einstichstelle 
bildete sich eine Schwellung, die erst nach 30 min zuriickging, waihrend 
der rotliche Hof um den eigentlichen Einstich herum nach drei Wochen 
noch deutlich sichtbar war. Zu einer Entziindung der Stichwunde kam 
es nicht. Ein weiteres Stichexperiment an einer zweiten Person verlief 
in gleicher Weise, nur wurde hier der Schmerz noch heftiger und unange- 
nehmer empfunden. 

In allen bekannten Fallen von Staubwanzenstichen beim Menschen 
handelt es sich um eine AbwehrmaBnahme der Wanzen, die von den 
Menschen mitunter ganz unbewut gereizt werden und dann stechen, 
d.h. Reduvius personatus sucht den Menschen sicher nicht aktiv auf, 
um Blut zu saugen. Bekraftigt wird diese Annahme durch das bei der 
Haufigkeit der Staubwanzen relativ geringe Vorkommen von Staub- 
wanzenstichen. 

4. Kannibalismus. Die Larven der Staubwanzen zeigen einen aus- 
gesprochenen Kannibalismus. Interessanterweise ist er bei den Hilarven 
am stirksten ausgeprigt, wohingegen er bei den beiden letzten Stadien 
nicht beobachtet wurde. Letzteres gilt ebenfalls fiir die Imagines, bei 
denen nur in einem einzigen Fall ein véllig ausgehungertes Mannchen 
ein soeben sich hautendes und dadurch geschwichtes anderes Minnchen 
iiberfiel. 

Ganz entgegen der Annahme, da8 nur ausgehungerte Tiere tiber ihre 
Artgenossen herfallen, stellte ich in vielen Versuchen fest, daf auch 
normal gefiitterte Larven dieses Verhalten zeigen. Bei diesen Experi- 
menten wurden in eine groBe Petrischale zehn Eilarven und gleich- 
zeitig 20 kleine Bettwanzenlarven gebracht. Die Redwvius-Larven fielen 
sich trotz der tiberreichlichen Nahrung gegenseitig an und nach einigen 
Tagen waren nur mehr zwei bis drei von ihnen lebend, wihrend noch 
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eine bedeutend gréBere Anzahl von Bettwanzenlarven am Leben blieb. 
Die zur gleichen Zeit in einzelnen kleinen Petrischalen gehaltenen Ki- 
larven nahmen ebensolche Bettwanzenlarven sofort an und saugten 
sie aus. 

Reduvius-Larven des zweiten Stadiums verhalten sich genau wie 
die Eilarven, dagegen sind diejenigen des dritten Stadiums nicht mehr 
so ausgepragt kannibalisch, da sie in den Versuchen erst alle vorhan- 
denen Bettwanzenlarven téteten, ehe sie sich gegenseitig aussaugten. 

Larven vom vierten und fiinften Stadium lebten Tage und sogar 
Wochen zusammen in dem gleichen Behialter. Selbst bei wochenlangem 
Nahrungsentzug gingen sie nicht zum Kannibalismus tiber. Ganz im 
Gegenteil konnte ich dabei beobachten, da die Larven des letzten 
Stadiums nicht einzeln in den Ecken oder unter Filtrierpapierschnitzeln 
saBen, sondern sich in Gruppen von zwei bis drei Tieren zusammen- 
scharten. Diese Tatsache gilt aber nur fir das letzte Larvenstadium, 
da die Individuen aller anderen Stadien und auch die Imagines immer 
einzeln anzutreffen sind. 

Der Kannibalismus der Larven von Reduvius personatus kann sicher- 
lich mit der Hautbeschaffenheit der Tiere der einzelnen Stadien erklart 
werden. Bei dem typischen Fall von Kannibalismus handelt es sich um 
die beiden ersten Larvenstadien, die beide durch eine sehr diinne, wenig 
chitinisierte und daher durchscheinende Haut ausgezeichnet sind. Das 
Stechborstenbiindel des tiberfallenden Tieres kann sich also ziemlich 
leicht durch die diinne Haut bohren und so dem Opfer das lahmende 
Gift einspritzen. Die Haut der Tiere des dritten Stadiums ist dagegen 
schon etwas stirker und bereitet deshalb dem Angreifer mehr Schwierig- 
keiten. Bei den tibrigen Stadien findet sich eine noch festere K6rper- 
hiille, die dem Zustechen der Borsten Widerstand leisten kann. Geraten 
zwei solche Larven in Ausnahmefallen einmal aneinander, so hat das 
Opfer die Méglichkeit, noch vor Eindringen der Stechborsten und damit 
des lihmenden Giftes, sich zur Wehr zu setzen. Unter gleichen Partnern 
entsteht dann ein kurzer Kampf, dem eines der Tiere durch die Flacht 
ein Ende bereitet. Es liegt deshalb viel niher, da8 solche Larven schwa- 
chere oder weichhiiutigere Insekten als Nahrung bevorzugen. 

Es muB8 hier allerdings noch erwihnt werden, da8 gréRere Larven 
und auch Imagines iiber kleinere Larven ihrer Art herfallen, wenn sie 
solche erreichen kénnen. In keinem Fall aber iiberwiltigte ein adultes 
Tier die Larve des letzten Stadiums, da diese dem Angreifer an Kraft 
nicht viel unterlegen ist. 


III. Fortpflanzung und Entwicklung. 


1. Kopulation. Die Kopulation wurde bisher erst zweimal von 
Kurrn-KRAvTHEIM (1932) bei angeflogenen Tieren beobachtet. Die 
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genaue Beobachtung des Kopulationsvorganges war mir sowohl bei 
angeflogenen als auch bei geziichteten Tieren vielfach méglich. Die Er- 
gebnisse stimmen mit denen von KiErm-KRavTHem nur in wenigen 
Punkten iiberein. So hat die Kopulation von Reduvius personatus kein 
eigentliches Vorspiel. Wird das Mannchen in das ZuchtgefaiB des Weib- 
chens gebracht, so lauft es zuerst aufgeregt an der Wand des GefaiBes 
entlang, bis es das Weibchen mit den Antennen beriihrt. Das Mannchen 
stutzt einige Sekunden, betastet mit den Fiihlern nochmals den Korper 
des Weibchens und schnellt dann mit einem Sprung plotzlich auf 
dessen Riicken. Kommt das Mannchen von vorn, also auf den Kopf des 
Weibchens zu, so beriihren sich die Antennen beider Tiere einige Male 
kurz hintereinander, ehe das Weibchen vom Mannchen umklammert 
wird. Die Umklammerung der Weibchen erfolgt in den meisten Fallen 
von rechts, wobei die drei linken Beine und das rechte Vorderbein des 
Mannchens tiber dem Weibchen liegen, wahrend die beiden rechten 
Hinterbeine unter dem Weibchen durchgreifen. Das Mainnchen hangt 
also seitlich am Weibchen, so saB die Kérper beider Tiere in einem Win- 
kel von fast 90° zueinander stehen und das Mannchen die Unterlage 
héchstens mit der rechten Abdomenkante beriihrt. Die Antennen der 
Tiere stehen dabei in keiner Verbindung. Der’ Kopulationsapparat 
wird ausgestiilpt und durch Drehung um etwa 90° an die weibliche Ge- 
schlechtsoffnung gebracht. 

In dieser Stellung verharren die Tiere meist regungslos 30—40 min 
an dem gleichen Platz. Das Miannchen schnellt aber wiahrend dieser 
Zeit in Absténden von 15—20 Sekunden erregt mit den Beinen iiber 
den Kérper des Weibchens. Gegen Ende der Kopulation wird der Ab- 
stand zwischen den Schnellbewegungen immer gréfer. Nach Beendi- 
gung der Begattung lost sich das Mannchen rasch vom Weibchen, 
welches sich eilig entfernt. Fast in allen Fallen putzen beide Tiere nach 
der Kopulation ihre Fiihler, indem sie diese langsam durch die Birsten 
der Vorderbeine ziehen. Nach Beendigung einer Begattung kopulierten 
viele Mannchen mit einem zweiten Weibchen, waihrend simtliche Weib- 
chen zu zwei aufeinanderfolgenden Kopulationen nicht bereit waren. 

Bei einigen Weibchen konnte beobachtet werden, daB sie wihrend 
der Begattung nach etwa 10min aufgeregt die Antennen bewegen. 
SchlieBlich beginnt das Weibchen durch das ZuchtgefaB zu laufen und 
versucht, durch langsame Vorwarts- und Riickwirtsbewegungen unter 
Zuhilfenahme der Hinterbeine, das Mannchen von seinem Riicken ab- 
zustreifen. Das Mannchen konnte aber in keinem dieser Fille abge- 
worfen werden. 

In vielen anderen Fallen kam es tiberhaupt nicht zu einer Kopulation. 
Traf nimlich das Mannchen auf ein paarungsunwilliges Weibchen, so 
kam es zu einer Balgerei, aus der das Weibchen fast immer als Sieger 
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hervorging, da es infolge seiner kérperlichen Uberlegenheit die gréBere 
Kraft und Ausdauer hat. 

Kampfe zwischen gleichgeschlechtlichen Tieren konnten nicht beob- 
achtet werden. Normalerweise hielten sich mehrere in einer Schale zu- 
sammengehaltene Mannchen (das gleiche gilt fiir Weibchen) einzeln an 
verschiedenen Stellen des ZuchtgefaBes auf. Kamen zwei dieser Tiere 
zufallig miteinander in Beriihrung, so betasteten sie sich gegenseitig mit 
den Antennenspitzen, ehe eine der beiden Wanzen die Flucht ergriff und 
einen anderen Unterschlupf aufsuchte. 

Es ist anzunehmen, da die Fihler bei der Begattung, d. h. eigent- 
lich bei der Erkennung der Geschlechter eine Rolle spielen, da das Mann- 
chen das Weibchen offensichtlich mit Hilfe der Antennen als solches 
erkennt, und sich hiufig beide Tiere vor der Kopulation mit den Fihlern 
betasten. 

2. Eiablage. Die Weibchen der Staubwanzen beginnen etwa 6 bis 
8 Tage nach der Kopulation mit der Eiablage. Die Eier werden nie am 
Tage, sondern immer in den spaten Abend- und Nachtstunden abgelegt. 
Es ist auBerordentlich schwer, in der Natur die Kier von Reduvius per- 
sonatus zu finden, da sie immer einzeln in bestimmten Zeitabstiénden 
abgelegt werden und dann an solche Stellen, die entweder zu dunkel 
oder zu versteckt liegen, um die Kier dort wahrzunehmen. In den Zucht- 
geféBen wurden sie verstreut auf den Boden verteilt. 

Mit Hilfe der nach G6rz (1949) abgewandelten Hiablageuhr konnten 
die Hiablagezeiten genau festgestellt werden. 

Bei dieser Eiablage-Uhr handelt es sich um eine in 12 gleiche Sek- 
toren eingeteilte Papplatte, iiber der sich ein Gazebehalter wie ein Uhr- 
zeiger innerhalb von 12 Std einmal dreht. Den Boden des Gazekist- 
chens, in dem sich das Weibchen befindet, bildet ein feiner Maschendraht, 
durch den die abgelegten Hier auf die darunter befindliche Platte zu 
fallen vermégen. Der Abstand zwischen dem Drahtboden und der Papp- 
platte betraigt 1 cm, um das durch den Fall mégliche Davonspritzen der 


Tabelle 1. 
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Kier zu verhindern. Da bekannt ist, wann der Behalter mit dem Weib- 
chen tiber der Ablagestelle sich befand, lie® sich die Legezeit nach einem 
halben Tag noch feststellen. Auf diese Weise war es méglich, die nacht- 
lichen Ablagezeiten der Weibchen von Reduvius personatus genau zu 
ermitteln. 

Die Kier werden immer einzeln in Abstiinden von mindestens 1/, Std 
bis zu mehreren Stunden abgelegt. Die Zeit zwischen den einzelnen Ab- 
lagen schwankt jedoch in den meisten Fallen zwischen 15 und 60 min. 
Hier seien nur die Ablagezei- 
ten dreier Weibchen an fiinf Tabelle 2. 
aufeinanderfolgenden Tagen 


Begattete Weibchen | Unbegattete Weibchen 


angefihrt. 

Bei der Anzahl der abge- Nr. | Kizahl| Tage | Nr. Kizahl | Tage 
legten Eier je Weibchen muB 1 | 159 52 l 27 38 
zwischen solchen Weibchen 2 23 22 2 25 | 150 

hied d ; 1 3 87 82 3 110 33 
ies eden werden, die ko ‘4 04 & yh 35 19 
puliert haben, und _ solchen, 5 57 24 5 | 107 92 
die nicht begattet wurden. 6 56 36 6 | 110 38 
Letztere beginnen nimlich et- Hl io 2S 2 os a 
wa 15—20 Tage nach der Ima- 9 | 66 54 9 28 46 
ginalhiéutung ebenfalls mit 10 ; M1 | 61 | 10 | 55 | 61 


der Hiablage. 

Die Eizahl der einzelnen Weibchen wahrend der Dauer der Legezeit 
ist nattrlich schwankend, sowohl bei unbegatteten als auch bei begatte- 
ten Tieren. 

Aus der Tabelle ist weiterhin zu entnehmen, da Weibchen, die 
kopulierten, im Durchschnitt fast die doppelte Eimenge produzieren als 
unbegattete Tiere. Wahrend letztere durchschnittlich in 60,9 Tagen 
66,5 Eier ablegten, produzierten die ersteren durchschnittlich in 48,3 Ta- 
gen 81,2 Hier. Das bedeutet, daB die tigliche Legeleistung der so ver- 
schiedenen Weibchen grundsatzlich anders ist. 

Die Eier von Reduvius personatus sind normalerweise von ovaler 
Gestalt, deren eine Seite abgeflacht ist. Diese Seite wird von dem kreis- 
runden Deckel eingenommen, Einige wenige Hier hatten fast rundes, 
andere mehr langliches Aussehen. Die Farbe der Eier schwankt zwischen 
einem hellen Braungelb und einem tiefen Braun. Am haufigsten jedoch 
sind sie braungelb getént. Das chitindse Exochorion ist relativ hart. Die 
Oberfliche der Eier ist véllig glatt und weist einen leicht klebrigen 
Uberzug auf. Erst bei mikroskopischer Betrachtung ist zu erkennen, 
_ daB das Exochorion eine bestimmte Struktur besitzt. Diese Oberflichen- 
struktur, die wegen der Konvexitaét des Eies unter dem Mikroskop nur 
_ schwer sichtbar ist, wird durch kleine sechseckige Felder gekennzeichnet, 
die der Eischale das Aussehen einer Bienenwabe verleihen. (Abb. 1.) 
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Die GréBe der Hier von verschiedenen Weibchen kann betrachtliche 
Unterschiede aufweisen. Die Messungen ergaben einen Héchstwert von 
2,05mm Linge, 0,86mm Breite und einen Mindestwert von etwa 
1,29 mm Linge und 0,79 mm Breite. Messungen der Hier von verschie- 
denen Weibchen zeigten eine DurchschnittsgréBe von 1,25 mm Lange 
und 0,81 mm Breite (Mittel von 200 Hiern). 

Die Gr6éBenunterschiede der Hier ein 
und desselben Weibchens sind gering. 
Die Schwankungen der Lange sind da- 
bei groBer als die der Breite. 

Der durchschnittliche Durchmesser 
des abgesprengten LEideckels betragt 
0,44 mm. Die Eigewichte bewegen sich 
innerhalb einer Grenze von 0,46 und 
0,55 mg. Durch eine Anzahl von Wa- 
gungen wurde ein Gewicht von 0,51 mg 
(Mittel von 100 Hiern) festgestellt. Wah- 
rend der Embryonalentwicklung findet 
keine merkliche Gewichtszu- oder -ab- 
nahme der Eier statt. 

3. Entwicklung. Eingehend wurde 
die Dauer der Embryonalzeit und deren 
Abhingigkeit von der Temperatur und 
Feuchtigkeit untersucht. Uber die Ent- 
‘Abb. 1. Reduvius personatus, leere wicklungszeit der Kier von Reduvvus 

Eihiillen (Vergr. etwa 30mal). personatus liegen von Manet (1951) 
schon einige Angaben vor. Im Rahmen 
vorliegender Untersuchungen wurde festgestellt, da die Embryonalent- 
wicklung nicht so sehr von der Feuchtigkeit als vielmehr von der Tempe- 
ratur abhangig ist. Bei einer Temperatur von durchschnittlich 25,5° C 
betrug die Entwicklungszeit der Eier 17—22 Tage, die Masse der Tiere 
schliipfte nach 19 Tagen. Die Entwicklung dauerte bei Temperaturen 
zwischen 26 und 32°C nur 11—18 Tage. Bei einer Temperatur von 8° C 
konnten sich die Kier nicht mehr entwickeln. Die angegebenen Ent- 
wicklungszeiten gelten fiir eine normale, zwischen 60 und 70% schwan- 
kende Luftfeuchtigkeit. Bei niederen und héheren Feuchtigkeiten waren 
keine merklichen Unterschiede in bezug auf die Entwicklungsdauer fest- 
zustellen. 

Kine Erklarung fiir die Unempfindlichkeit der Hier gegeniiber den 

verschiedenen Feuchtigkeiten ist wohl in der festen chitinisierten Eischale 


gegeben, die dem Embryo einen sehr guten Schutz gegeniiber der Um- 
welt bietet. 
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Die Eier der unbegatteten Weibchen kamen in keinem Fall zur 
Entwicklung. Ein Teil schrumpfte sofort nach der Eiablage, wahrend 
eine ganze Anzahl erst nach Tagen und sogar nach Wochen auszu- 
trocknen begann. Sehr viele dieser Eier hatten eine dunklere Farbe 
und dunkelten wahrend der Austrocknung noch erheblich nach, so 
daB sie fast schwarz aussahen. 

Die Entwicklung des Embryos und dessen Organe wurde lediglich 
durch die kaum durchsichtige Eischale beobachtet. Nur das Sichtbar- 
werden der Augen, die als deutlich rote Punkte zu erkennen sind, ist 
nach 6—8 Tagen festzustellen. Im Verlauf weiterer Tage wandern die 
Augenpunkte von dem einen Ende des Eies zur Seite des Deckels hin, 
wo sie unterhalb desselben ihre endgiiltige Embryonallage erreichen. 
Zur gleichen Zeit sind bei sehr hellen Eiern der Riissel und die Beinpaare 
auf der Ventralseite des Embryos zu erkennen. Bei allen Eiern aber ist 
in den letzten Tagen vor dem Schlipfen der relativ groBe EKischalen- 
sprenger zu sehen, der sich dunkel von dem hellen Untergrund des Em- 
bryos abhebt und wegen seiner starkeren Chitinisierung auch durch 
dunklere Eischalen zu erkennen ist. 

Erstmalig wurde dieser Eizahn bei Reduvius personatus von KiLEIN- 
KRavTHEIM (1932) an einer abgestreiften Embryonalhaut beobachtet. 
Am schlipfreifen Embryo konnte ich feststellen, daB es sich dabei um 
einen frontalen Eisprenger handelt, der etwa in der Hohe der Augen be- 
ginnt und sich in der Mitte des Kopfes zur Occipitalregion hinzieht. Die 
durchschnittliche Linge und Breite des Eischalensprengers betragt 0,37 
_ baw. 0,27 mm. Zwei in der Medianlinie des Kopfes zusammenstoende 
Chitinleisten geben dem Eizahn ankerférmiges Aussehen, wobei die bei- 
den Ankerarme aus je 9—10 Zahnen in der Breite und 2—10 Zahnen in 
der Hohe bestehen. Der Ankerschaft wird in seinem oberen Teil aus 
den beiden glatten Chitinleisten gebildet. (Abb. 2.) 

4. Der Schliipfvorgang. Das Schliipfen der kleinen Staubwanzen- 
larven erfolgte meist nachts und nur in einigen wenigen Fallen konnte 
der Schliipfvorgang am Tage beobachtet werden. 

Schon einen Tag vor dem Ausschliipfen ist durch die Eischale zu 
erkennen, da8 der Embryo in mehr oder minder groBen Abstanden 
(1—5 Std) mit dem Kopf Bewegungen ausfiihrt. Diese Bewegungen 
sind durch die deutliche Sichtbarkeit der Augen und des Eischalen- 
sprengers gut zu verfolgen. Der Embryo dreht seinen Kopf zuerst 
langsam nach rechts und links und bewegt ihn dann nach oben und 
unten. Hinige Male wiederholt sich dieser Vorgang, wobei die Zahnchen 
des Eisprengers wahrscheinlich die Verfalzung des Deckels mit der 
Eischale zu lockern beginnen. Das Absprengen des Hideckels, das in 

der Hauptsache durch die Schwellung des gesamten Embryonalkérpers 
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bedingt ist, wird hier durch das vorhergehende Bewegen des Eischalen- 
sprengers unterstutzt. 

Der Deckel wird plétzlich abgesprengt, wobei er in vielen Fallen 
noch durch eine schwache Verbindung an der Eischale verbleiben kann. 
Ist der Deckel abgelést, so schiebt sich zuerst der Kopf mit den Augen 
und dem bis dahin noch unversehrten Eizahn hervor. Langsam riickt 
dann der ganze Embryonalkérper bis auf das Ende des Abdomens und 
der Beinenden nach, welch 
letztere vorerst noch in der 
Schale verbleiben. Der Em- 
bryo fihrt nun rhythmische 
Pumpbewegungen aus, wobei 
Blasen in seinem Darm auf- 
steigen. Nach einigen Stun- 
den platzt dann die Embryo- 
nalhaut, und zwar in der 
Mediane des Eischalenspren- 
gers, so daB dieser in seinem 
oberen Teil gespalten wird. 
Nun folgt das Abstreifen 
der mit dem Eisprenger ver- 
bundenen Embryonalhiille. 
Als erstes kommt der Kopf 
der kleinen Wanze aus der 

_ Hille zum Vorschein und 
Abb. 2. Redurius pureonaiue, Riebaleneprenge: auch der Riissel wird durch 
(Vergr. etwa 155mal.) angestrengtes Hin- und Her- 
bewegen befreit. Mittler- 
weile fiihren die Beine ebenfalls Bewegungen aus und gleiten langsam 
aus der Exuvie, wobei ihre Femoren so gegen die Tibien abgewin- 
kelt werden, daf dadurch die Embryonalhaut eine sechseckige Off- 
nung bekommt. In dieser Phase des Schliipfvorganges halt sich» der 
Embryo gewissermafen selbst das Siickchen auf, aus dem er nun nach 
und nach seine tibrigen Glieder vollstindig herauszieht. Die beiden 
Vorderbeine verlassen als erste die Hiille, wahrend die beiden Hinterbeine 
gleichzeitig mit den Antennen befreit werden. Als letztes wird die Ab- 
domenspitze aus der Exuvie gezogen, wobei das Tier mit zwei bis drei 
schnellen Schritten die Eischale mit der Embryonalhille und dem 
Eischalensprenger zuriicklaBt. 

Die Gesamtdauer des Schliipfvorganges betrigt 10—12 min. 

5. Die postembryonale Entwicklung. Reduvius personatus bringt in 
einem Jahr nur eine einzige Generation hervor. Im Laufe seiner Em- 
bryonalentwicklung macht er neben der Embryonalhiéutung noch fiinf 
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weitere Hautungen durch. Die Hautungszahl bleibt bei den verschieden- 
sten Nahrungs- und Umweltbedingungen immer konstant. 

Durch niedere Temperaturen wird das Leben der Staubwanzen zwar 
verlangert, die Entwicklung kann durch Warme aber nicht merklich be- 
schleunigt werden. Es konnten in der Zucht trotz reichlicher Nahrung 
und Temperaturen von 27—32° C keine zwei Generationen im Jahr ge- 
ziuchtet werden. Die Entwicklungsspanne wurde bei diesen Tempera- 
turen nur etwa um 1—2 Monate verkiirzt. Bei Kaltstellen der Tiere 
zeigte sich eine um 3—4 Monate verlingerte Entwicklungsdauer. 


Wachstum 


Breite 


3 4 5 6 
Stadium 
Abb. 3. Reduvius personatus, vergleichende Kurven von Langen-, Breiten- und 
- Gewichtszunahme der verschiedenen Larvenstadien. 


Fir die genaue Bestimmung der einzelnen Stadien der Staubwanze 
sind die KérpermaBe nicht allein ausschlaggebend, da ein gut genahrtes 
Tier in seiner. GréBe schon einem frisch gehauteten des nachstfolgenden 
Stadiums gleichen kann. Die GréBenverhiltnisse lassen also nur eine 
ungefahre Einstufung in die Entwicklungsreihe zu. 

Nach jeder Hautung durchgefiihrte Messungen und Wagungen der 
verschiedenen Stadien fiihrten zu dem Ergebnis, da das Wachstum 
wahrend der drei ersten Hautungen sanft ansteigt, um dann bei den 
folgenden rapid zuzunehmen. (Abb. 3.) 

Wie bei den iibrigen heterometabolen Insekten gleichen auch die 
Larven der Staubwanze gestaltlich schon in etwa den Imagines. Ein 
typischer Unterschied besteht in der Farbung, der Befligelung, der 
GréBe der Augen, der Ausbildung der Ocellen, der Anzahl der Tarsen 

-und dem Vorhandensein von Putzvorrichtungen. Samtliche Larven- 
stadien sind ungefliigelt, weisen aber zum Teil schon die Fligelanlagen 
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auf. Im Gegensatz zu den schwarz gefairbten Imagines zeigen alle J ugend- 
stadien eine helle Farbe, die mit aufsteigender Entwicklungsreihe an 
Pigment gewinnt. Bei den Eilarven setzen sich die Augen aus wenigen 
Ommatidien zusammen, waihrend deren Zahl im Laufe der Entwicklung 
zunimmt, so daB die Imagines die relativ gréBten Augen besitzen. Eben- 
so sind die erwachsenen Tiere durch je zwei Ocellen ausgezeichnet, die 
bei dem letzten Larvenstadium in der Anlage schon vorhanden sind. 
Alle Jugendstadien der Staubwanze besitzen nur zwei Tarsalglieder, die 
bei den adulten Tieren immer in Dreizahl vorhanden sind. Die nur bei 
den Imagines anzutreffenden Putzbiirsten sind bei dem letzten Larven- 
stadium schon als Verdickungen an den Tibienspitzen vorgebildet. Ein 
weiterer Unterschied zwischen dem larvalen und adulten Reduvius kann 
in der Beweglichkeit und Reaktionsfihigkeit desselben gesehen werden. 
Im Gegensatz zu einem ausgewachsenen Tier ist eine Larve weniger 
flink und beweglich. Sie fihrt langsamere Bewegungen aus als die 
erwachsenen Wanzen, was besonders bei der Laufbewegung zum Aus- 
druck kommt. 

Die augenscheinlichsten Unterscheidungsmerkmale der einzelnen 
Stadien der Staubwanzen sind in der Ausbildung der Fliigelanlagen und 
der Entwicklung des Thorax gegeben. 

Die frisch aus dem Ei geschliipfte Larve von Reduvius personatus hat 
die Embryonalhaut bereits beim Verlassen der Eihille abgestreift. Das 
kleine Tier sieht nach der Hiutung glashell aus und dunkelt nicht wesent- 
lich nach. Nach der ersten Fiitterung mit einer Bettwanzenlarve schwillt 
das Abdomen gewaltig an und nimmt gleichzeitig eine dunkelrote bis 
braune Farbe an, die auf den mit Nahrung gefillten Darm zuriickzu- 
fiihren ist. Die Segmentierung der jungen Larven ist nur schwach zu 
erkennen, der Kopf ist relativ gro8 und wirkt sehr gedrungen. Die 
Antennen sind bereits viergliedrig wie bei den erwachsenen Tieren. Die 
erst zweigliedrigen Tarsen sind mit Klauen versehen, wahrend die Ima- 
gines immer drei Tarsalglieder aufweisen. Der Prothorax ist relativ 
normal ausgebildet, Meso- und Metathorax dagegen nur ech Ween: an- 
gedeutet, Fliigelanlagen sind noch keine vorhanden. 

Die Lange der Larve betrigt 1,17 mm und die Breite 0,75 mm (es 
wurde die breiteste Stelle des Abdomens gemessen). Das Durchschnitts- 
gewicht der Hilarven betraigt 0,40 mg. Dieser Wert besagt, daB das Ge- 
wicht der EHilarve 4/, des gesamten Eigewichtes ausmacht. Die Zahlen- 
angaben sind das Mittel aus je 30 Messungen und Wagungen. 

Im Gegensatz zu den Beobachtungen anderer Autoren konnte ich 
feststellen, da die jungen Larven schon am ersten Tage auf Beutefang 
gehen. Sie nehmen kleinere Bettwanzenlarven an, ebenfalls gebotene 
Fettsubstanzen werden aber nicht beachtet. 
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Die Entwicklungsdauer des ersten Larvenstadiums betragt 10—35 
Tage, wobei sich eine mittlere Entwicklungszeit von 22,7 Tagen ergibt 
(Mittel von 100 Tieren). 

Das zweite Larvenstadium ist durch eine deutliche Segmentierung 
ausgezeichnet. Die Fligelanlagen sind als kleine Hautduplikaturen zu 
erkennen. Die Lange betrigt 3,14 mm, die Breite 1,41 mm und das 
Gewicht 1,62 mg im Durchschnitt. Die Entwicklungsdauer ist mit 
12—15 Tagen anzugeben, das Mittel ist 19,7 Tage. 

Beim dritien Larvenstadium hat die kleine Wanze eine Linge von 
459mm und eine Breite von 1,99 mm erreicht, das Gewicht betrigt 
5,05 mg im Durchschnitt. Fiir die Lebensdauer des dritten Stadiums 
sind 10—19 Tage anzugeben, wobei das Mittel 17 Tage betragt (Mittel 
von 100 Tieren). 

Beim vierten Larvenstadium ergaben je 30 Messungen eine mittlere 
Lange von 6,85 mm und eine mittlere Breite von 2,49 mm. Das Durch- 
schnittsgewicht betragt 13,63 mg. Die durchschnittliche Lebensdauer 
dieses Stadiums ist 32,5 Tage (Mittel von 100 Tieren). 

Das fiinfte Larvenstadium ist besonders durch die groBen Fligel- 
scheiden ausgezeichnet. (Abb. 4.) 

Am Kopf der Larve lassen sich die als kleine Verdickungen vorge- 
bildeten Ocellen des Imaginalstadiums schon wahrnehmen. Die Cuticula 
dieser Larven ist sehr fest und zeigt eine stérkere Pigmentierung als die 
der Larven der vorhergehenden Stadien. Die Farbe schwankt zwischen 
einem hellen Braun und einem Graubraun. Das Gewicht der Tiere be- 
trigt 41,1 mg, die Lange 10,58 mm und die Breite 4,32 mm (Mittel aus 
je 30 Wagungen und Messungen). 

Die Lebensdauer dieses Larvenstadiums erstreckt sich tber eine 
. Spanne von 4—8 Monaten, deren Mittel (100 Tiere) 169,9 Tage betrigt. 

Normalerweise tiberwintern die Larven der Staubwanzen des fiinften 
Stadiums. In meiner Zucht war das, unter den der natiirlichen Lebens- 
weise nach Méglichkeit angepaBten Bedingungen, immer der Fall. Im 
Winter oder im Frihjahr kann man unter Umstinden auch eine Larve 
des vorhergehenden Stadiums antreffen. Es handelt sich hier aber meiner 
Meinung nach um solche Tiere, deren Entwicklungszeit durch unge- 
niigende Nahrung verlingert wurde. Wahrend die normalen Winter- 
stadien die Imaginalhéutung ungefiihr Ende Marz durchmachen, ge- 
schieht es bei diesen Ausnahmen etwa im August. Die Tiere haben ver- 
mutlich eine verkiirzte’ Imaginalperiode. Bei den Tieren aus meiner 

-Zueht konnte das jedenfalls beobachtet werden. 

Mit der Imaginalhiutung erreicht Reduvius personatus seine end- 
giiltige Gestalt. Der Prothorax mit dem Halsschild ist nun bedeutend 

kleiner als der Mesothorax. Der stark reduzierte Metathorax tritt nicht 
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in Erscheinung, da er vom Mesoscutellum vollstiandig iiberdeckt wird. 
Bei der stattfindenden Hautung gelangen die seither zusammengelegten 
Fliigel zur vollen Entfaltung, die Ocellen treten als leuchtend rote Punkte 
auf der Stirn in der Mitte hinter den Augen hervor, die Komplexaugen 
haben sich merklich vergréBert und bilden einen Hauptanteil des Kopfes. 


Abb. 4. Reduvius personatus, 1.—5. Larvenstadium, in ann&hernd gleicher Gréf8e 
gezeichnet, um die Proportionsverinderungen erkennbar zu machen. MaSstab immer 1 mm. 


Das cuticulare Haarkleid der Larve ist zum Teil durch eine verhaltnis- 
maBig starke, echte Behaarung ersetzt. 

An den beiden Vorderbeinpaaren haben sich die Putzbirsten ge- 
bildet, wahrend die Zahl der Tarsen sich auf drei erhéht hat. Die Farbe 
der Imagines ist rein schwarz, nur wenige Ausnahmen weisen eine mehr 
dunkelbraune Farbe auf. 

Bei der Hautung sind alle Tiere vollkommen weiB, das Ausfarben der 
Imagines dauert 1—14/, Tage. Das rote Ocellenpigment geht im Laufe 
der Imaginalzeit in eine dunkelbraune bis schwarze Farbe iber. Wah- 
rend dieser Zeit nehmen die Wanzen keine Nahrung zu sich. 

Mit der Imaginalhiutung werden die Tiere geschlechtsreif. Die 
aiuSeren Merkmale zwischen Mannchen und Weibchen kommen einmal 
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in der verschiedenen Gré8e und zum anderen in der Fligelbildung zum 
Ausdruck. Das Weibchen ist immer langer und breiter als das Mannchen. 
Die Fliigel des Weibchens lassen einen Teil des Abdomens unbedeckt, 
wihrend die Fliigel das Abdomen des Mannchens meist einige Milli- 
meter tiberragen. Den gréBten, nicht gleich abzuschitzenden Unter- 
schied zwischen beiden Geschlechtern bildet das Gewicht. Das Weib- 
chen ist immer schwerer als das 
Mannchen, es kann unter Umstian- 
den doppelt so schwer sein als dieses. Gewicht 

Das Mittel aus je 30 Messungen 
und Wagungen veranschaulicht 
Abb. 5; die auf die Abbildung fol- 
gende Tabelle gibt einige ausge- 
wahlte Daten. 

- Die postembryonale Entwick- 
lung von Reduvius personatus be- 
ginnt mit dem Ausschliipfen der 
kleinen Wanzen im Frihjahr und 
Sommer. Die Tiere machen bis 
zum Herbst vier Hautungen durch. 
Als Larven des fiinften Stadiums 
wberdauern die Staubwanzen den 
Winter, um dann im darauffolgen- ; 
den Frihjahr die Imaginalhau- >. 5, equolus personatu, Groen: und 
tung durchzumachen. Mit der und weiblichen Imagines. 


Breite 


Tabelle 3. 


Mannchen Weibchen 
Lange Breite Gewicht Breite Gewicht 

mm mm mg mm mg 
18,5 6,3 112,5 
16,5 5,1 88,2 20,0 6,5 H13;) 
17,0 5,0 84,2 18,0 6,2 115,9 
. 16,8 5,0 76,1 18,2 6,0 114,4 
17,0 5,0 38232 17,8 5,7 107,2 
16,5 4,8 69,6 18,6 5,8 122.8 
17,0 5,5 78,9 17,5 6,2 116,0 
16,5 5,9 93,2 19,0 6,5 115,3 
ACA ie 4,9 91,4 18,6 5,9 116,1 
isd 5,2, 59,9 19,9 6,3 109,2 

Maximalwert 
19,0 5,9 93,2 | 20,2 6,5 130,2 
Minimalwert 
16,0 4,3 59,5 | 17,5. 5,5 84,7 
Durchschnittswert von 30 Messungen 
ly i ea On 81,4 | 18,0 6,1 106,4 
13a 
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Tabelle 4. Ausgewdhlte Daten der 


Hiablage 
1 CTs A Yh 15282 7.9 
2 vada 23.7 12. 8. 8.9 
3 mails 24.7 12. 8. 7.9 
4 dhs 31.7 5.9. 18.9 
5 Sitis 1.8 19. 8. 13.9 
6 side 4.8 19. 8. 20. 9 
7 uae 13.8 10. 9. 19.9 
8 ome 13.8 ioe 19.9 
9 Suile 15.8 8. 9. 18.9 
10 a8: 23.8 16. 9. 26. 9 


i Hi-Entwick- Jape Imaginal- 
Nr. anc ko Tod yung uy ae leben 
6. Hautung are Sars nace 
1 26. 5. 53 3. 7.53 17 309 | 38 347 
2 23. 7. 53 13. 10. 53 17 365 82 447 
3 7. 5. 53 14, 9.53 18 287 105 392 
4 26. 5. 53 3. 7.53 21 299 38 337 
5 21. 6. 53 17. 10. 53 21 293 118 411 
6 5. 6. 53 21. 8.53 22 305 77 382 
7 25.7. 53 23. 9.53 21 346 60 406 
8 28. 5. 53 29. 7.53 . 21 291 62 353 
9 20. 5. 53 17. 9.53 21 278 120 398 | 
10 26. 7. 53 17. 10. 53 19 337 83 420 
Bistinowicklungs Sete. ta wrens | 25 | 14 | 19 
Postembryonale Entwicklung .. . | 498 | 205 254 
Emaginalzeit ot siecle ut alk aun 118 | 38 78 
Hebensdawerst. rere te | 513 307 | 332 


Imaginalhautung werden die Tiere geschlechtsreif, und die Weibchen 
beginnen bald darauf mit der Hiablage. Da die Entwicklungszeit der 
Eier und der ersten Larvenstadien relativ kurz ist, findet man im 
Sommer und Herbst neben den erwachsenen Tieren auch die Jugend- 
stadien. 

Das Imaginalleben der Staubwanzen erstreckt sich tiber die Sommer- 
und Herbstmonate. Dabei ist kein Unterschied der Lebensdauer der 
Mannchen und Weibchen zu beobachten. Fast wahrend ihrer ganzen 
Imaginalzeit legen die Weibchen Eier. 

Kinige Zeit vor dem natiirlichen Tod machen sich bei den Tieren ver- 
schiedene Alterserscheinungen bemerkbar. Die vorher ‘iuBerst flinken 
Wanzen bewegen sich nun merklich langsamer und unsicherer. Bei 
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Entwicklungszeit und Lebensdauer. 


Weibchen 
ite | 2. 3. 4. 5. 


Hiablage 


Hautung 


S 


1 25. 9 19. 10 
2 9FIO. 123510 
3 8.10. | 11.11 
4 Pe Se a 
5 aye Oe 3.11 
6 5.10 25. 10 
7 
8 
9 
0 


wOwowoocowoOm 
moor SDD OOS 


SS ge) ch lie Higa Bi 
ease eae cet tes acted | 


_ 
= 


Ei-Entwick-| _ Post- | tmaginal-| Lebens- 
lung feeenne labeu tdeeee 
Tage 

1 26. 4 a 276 - 94 370 
2 13. 6. 53 14, 9.53 22 282 93 375 
3 15. 6. 53 T7i1-9. 53 21 321- 94 415 
4 22. 4. 53 5. 10. 53 21 266 166 432 
5 1.7. 53 5.11.53 22 323 127 450 
6 21. 6. 53 13. 9.53 19 306 - 84 390 
# 28. 6. 53 15. 10. 53 19 312 109 421 
8 8. 6. 53 22. 8.53 24 257 75 332 
9 15. 6, 53 1. 10. 53 24 282 108 390 
10 17. 7. 53 5. 11. 53 29 301 111 412 


Ki-Entwicklung ........ 29 13 19 
Postembryonale Entwicklung . . 510 261 267 
imaginalzeit Aan Seo era 166 75 106 
Hebensdauery. +s5.. weap g aes prs ieh gs | 537 360 373 


vielen dieser Tiere sind die Beine fast véllig steif, so daB sie sich nur noch 
mit Mihe fortbewegen konnen. 

Die Entwicklungszeit von Reduvius personatus ist in einem gewissen 
MaBe von auBeren Verhaltnissen beeinfluBbar. So kénnen ungiinstige 
Bedingungen die Hiutungen um Wochen und sogar um Monate ver- 
zogern. Daraus ergibt sich, daB die Entwicklungsdauer direkt vom Zeit- 
punkt des Schliipfens der jungen Tiere abhingt. AuBerdem machen sich 
auch individuelle Unterschiede bei der Entwicklung der Tiere bemerkbar. 


Die obenstehenden Tabellen sollen das Bild erganzen. 


6. Hautungsvorgang. Die Hautung von Reduvius personatus spielt 
sich fast immer in den Nachtstunden ab. Bei den Tieren aus meiner 
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Zucht konnte der Vorgang nur in sehr wenigen Fallen am Tage beob- 
achtet werden. 

Schon etliche Tage vor der Hiutung zeigen die Larven ein perkndenine 
Verhalten. Sie sind ausgesprochen trige und ergreifen oft nicht ein- 
mal die Flucht, wenn sie an irgendeiner Stelle des Korpers beriihrt 
werden, wihrend normale Tiere bei der geringsten Berithrung durch 
aufgeregtes Hin- und Herrennen versuchen, aus dem ZuchtgefaB zu ge- 
langen. Etwa 2—3 Tage vor der Hautung wird keine Nahrung mehr 
aufgenommen. Die einzige zu beobachtende Reaktion wiahrend dieser 
Zeit ist das Streben ins Dunkle, wenn die eine Halfte der Zuchtschale 
mit schwarzem Papier beschattet wird. 

Der Hautungsvorgang beginnt mit dem Aufplatzen der alten Chitin- 
haut tiber Kopf und Thorax. Der entstandene Spalt erweitert sich unter 
einer schwachen Auf- und Abbewegung des ganzen K6rpers, wobei zu- 
erst die Augen und ein Teil des Kopfes zum Vorschein kommen. All- 
miahlich schiebt sich der Cephalothorax aus der Hille und die Mittel- 
beine werden dabei als erste der Gliedmassen frei. Nun stemmen sich 
die Mittelbeine ventral gegen die alte Haut, so daB sie das Herausziehen 
der Vorderbeine erleichtern. Zur gleichen Zeit mit den Vorderbeinen 
treten die Antennen und der Riissel zum Teil hervor. 

Wahrend die Fiihler sich nun ganz befreien, werden auch die Hinter- 
beine aus der Exuvie gezogen. Nach dem volligen Ausschliipfen des Ab- 
domens aus der alten Haut ist die Larve nur noch durch eine feine Ver- 
bindung ventral vom Riissel zur Exuvie mit dieser verbunden. Nach 
etwa 2—3 min reift auch diese letzte Verkniipfung, und das Tier laBt 
die abgestreifte Haut einfach hinter sich zuriick, ohne sich nochmals 
um sie zu kimmern. Nach vollzogener Hiiutung beginnt die Larve im 
Staub zu scharren, um sich zu maskieren. 

Die Hautungsdauer betragt insgesamt eine 1/,—1 Std. Die Haut 
bleibt bis auf den Hautungsri®8 vollig unversehrt zuriick. 

Frisch gehautete Tiere zeigen eine weiBe bis gelblichweiBe Farbe. Bei 
den einzelnen Stadien nimmt das Verhirten und Ausfarben der neuen 
Haut verschiedene Zeiten in Anspruch. Die jiingsten Larven brauchen 
dazu 3—4 Std, wiahrend die Imagines 1—I}/, Tage dazu bendtigen. - 

Das Absterben bei dem Hautungsvorgang oder ein unvollstindiges 
Hauten ist bei den Staubwanzen relativ selten. Nur bei wenigen Tieren 
konnte beobachtet werden, daB Glieder in der alten Hiille steckenblieben 
und erst einige Tage spiter mit dieser abfielen. Ebenso wurden in einigen 
Fallen die Fliigel der Imagines bei der Hautung nicht entfaltet. 


Wahrend der Hautung verlorene Klauen, Tarsen oder gar ganze 


Beine konnten in keinem Fall im Verlauf ‘der weiteren Larvenentwick- 
lung regeneriert werden. 
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IV. Maskierung und Putzen. 


1. Maskierung der Laryen. Uber die Maskierung der Larven von 
Reduvius personatus findet man bei alteren Autoren die Ansicht ver- 
treten, daB die Tiere sich nicht aktiv mit einer Staub- oder Sandkruste 
bedecken. Die Maskierung soll vielmehr eine zufillige sein, bedingt 
durch die staubigen Orte, an denen sich die Larven gewohnlich auf- 
halten. Diese Meinung vertreten sowohl Jerrrey (1909) als auch 
FaBreE (1936), der sagt: ,,Le Réduve ne s’habille pas, il se salit‘‘. Dagegen 
sind WEBER (1930) und Mapet (1951) der Ansicht, daB eine aktive 
Maskierung stattfindet und Ma- 
DEL (1951) schreibt, daB sich die 
Larven nach jeder Hiutung wie- 
der maskieren; dabei werden 
Staubteilchen von kleinen spitzen 
Harchen, die den ganzen Korper 
bedecken, festgehalten. (Abb. 6.) 

Bei den Tieren aus meiner 
Zucht war in allen Fallen nach 
jede Hautung eine aktive Mas- 
kierung zu beobachten. Selbst 
die eben aus dem Ki geschliipfte 
Larve beginnt sofort mit den Bei- 
nen auf der Unterlage zu schar- 
ren. Sind nun feine Staubteil- 
chen in der Zuchtschale vorhan- 
den, so sieht das winzige Tier oe 
nach kurzer Zeit wie ein wan- en 
delndes Schmutzkliimpchen aus. speek pe es Se 
Werden dagegen keine Staub- 
partikelchen in die Schale gebracht, dann versucht die Larve mit um 
so heftigeren Beinbewegungen kleinste Fadchen von dem unterliegenden 
Filtrierpapier loszukratzen, die dann kreuz und quer wie diinne Harchen 
auf dem Korper des Tieres liegen. 

Die Hautung und somit auch das Maskieren der Larven geschieht 
meist nachts. Aus diesem Grunde wurden einmal maskierte Tiere in 
véllig schmutz- und staubfreie Zuchtbehilter gebracht, um den nach 
der Hautung stattfindenden Maskierungsvorgang zu verhindern. Am 
folgenden Tage wurde den Larven feiner Staub geboten, mit dem sich 
die meisten Versuchstiere auch sofort maskierten. Und zwar laBt sich 
immer wieder beobachten, daB die Larven sogleich stutzen, wenn sie mit 
den Tarsen die Staubpartikelchen beriihren. Nach kurzem Zégern be- 
ginnt dann das Tier seine Beine zu bewegen. Das Maskieren erfolgt mit 


. 


= 
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den beiden Hinterbeinen, selten wird auch noch das mittlere Beinpaar 
benutzt. Die beiden Hinterbeine betatigen sich immer abwechselnd 
hintereinander, wobei sie weit aus der Hiifte schwingen und vollkommen 
ausgestreckt werden. Beim Anziehen des Beines werden die Tibia gegen 
den Femur, und die Tarsen so gegen die Tibia abgewinkelt, das dabei die 
umliegenden Staubteilchen naher an den Kérper des Tieres gebracht 
werden. Erst nachdem die Larve gleichsam einen kleinen Schmutzwall 
um sich angehauft hat, beginnt sie mit den Tarsen die einzelnen Teil- 
chen auf ihren Kérper zu werfen. Da die Schmutzbeférderung vom 
Boden auf das Tier nur von den Tarsen und Klauen bewerkstelligt wird, 
ist das Maskieren der alteren Larven ein relativ lang anhaltender Vor- 
gang, der sich tiber Stunden ausdehnen kann. Dabei werden die Beine 
in einer Minute 95—120mal vom Korper bewegt und wieder angezogen, 
wobei immer ein Bein mehrere Minuten hintereinander tatig ist. Das 
scharrende Bein wird zwischendurch am davorliegenden Mittelbein ge- 
putzt, indem die Tarsen beider Beine aneinandergerieben werden. Eine 
groBere Larve, die zu ihrer Maskierung Stunden braucht, setzt in 
grdBeren Abstaénden mit der Bewegung aus, offensichtlich, um sich 
vortibergehend auszuruhen. 

Bei der Maskierung werden die Schmutzpartikelchen von kleinen, 
an ihrer Spitze etwas gebogenen Hiarchen festgehalten oder zum Teil 
aufgespieBt. Es handelt sich dabei nicht um echte Haare, sondern um 
Cuticularbildungen. Diese, bei den groBeren Larven makroskopisch als 
winzige schwarze Piinktchen zu erkennenden unechten Haare, bedecken 
aufer den Antennen den ganzen Koérper und saimtliche Beine der Tiere. 

In biologischer Hinsicht kann die Maskierung der Larven von Redu- 
vius personatus wohl als SchutzmaBnahme gedeutet werden. Voll- 
kommen maskierte Tiere naémlich heben sich von einer Staub- oder 
Sandschicht fast nicht ab. Bewegen sich die Larven von der Stelle, so 
gleichen sie eher einem in Bewegung befindlichen Schmutzhaufchen als 
einem Insekt. Der Einwand, daB die Larven sich im Experiment ebenso 
mit grellfarbigem Staub bedecken, fallt hier wohl nicht so sehr ins Ge- 
wicht, da sie in ihrer natiirlichen Umwelt solchen bunten Staub nicht 
vorfinden. Diese Tatsache ist meiner Meinung nach viel mehr von 
physiologischer Bedeutung insofern, als sie Riickschliisse auf das Fehlen 
eines Farbensinnes erlaubt. Die Deutung der Maskierung als eine 
Schutzmafnahme kann mit der Tragheit der Larven im Gegensatz zu 
der bedeutend gréBeren Beweglichkeit der Imagines erklirt werden. 
Erstere kénnen sich auf Grund der Maskierung vor etwa verfolgenden 
Feinden besser verbergen und vermutlich auch besser entkommen. 

2. Putzvorrichtungen und Putzhandlungen. Wie die meisten Wanzen 
80 fihrt auch Reduvius personatus Putzbewegungen aus. Besonders 
interessant ist es hier aber, daB dies nur fiir die Imagines gilt. Samtliche 
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Larvenstadien zeigen namlich ein gegensiitzliches Verhalten, indem sie 
sich mit Staub- und Schmutzteilchen maskieren. Lediglich wihrend des 
Maskierungsvorganges reibt die Larve in bestimmten Abstanden die 
Tarsen des Hinterbeines an denen des Mittelbeines, um den schon vollig 
mit Staub verklebten Tarsen ein weiteres Heranscharren von kleinen 
Schmutzteilchen zu erméglichen. Im Gegensatz zu den adulten Tieren 
besitzen die Larven keine besonderen Putzvor- 
richtungen. Bei den Imagines finden sie sich in 
Form von Biirsten an den Vorder- und Mittel- 
beinen. Diese Biirsten liegen distal an der 


Abb. 7. Abb. 8a u. b. 
Abb. 7. Reduvius personatus, rechte Beine einer Imago von ventral. 


Abb. 8au. b. a Reduvius personatus, Putzbiirste des rechten Vorderbeines von oben. 
b Reduvius personatus, Putzbiirste des rechten Vorderbeines von unten. 


Innenseite der Tibien. An den Vorderbeinen sind sie merklich gréBer 
als an den Mittelbeinen, sonst aber vollkommen gleichgestaltet. (Abb. 7.) 
Das Aussehen einer solchen Birste — betrachtet man das Bein von 
der Seite, so daB die Tibienspitze dariiber liegt — kann mit demjenigen 
einer mit Drahtstiften besetzten Haarbiirste verglichen werden. Sieht 
man aber auf die Haarflaiche der Biirste, so erkennt man deutlich einen 
elastischen, mit vielen feinen Hiarchen besetzten Wulst. Dieser bildet 
einen ovalen Hohlraum, vergleichbar einer Schiene, deren innere Aus- 
kleidung ebenfalls unzihlige Haare aufweist. (Abb. 8a und 8b.) 

Zur Reinigung der Antennen werden die Vorderbeine erhoben und 
deren Tibien so an den Basalteil eines Fihlers angesetzt, daB die beiden 
Biirsten genau aufeinander treffen. Die Antenne wird nun langsam von 
oben nach unten durch die auf diese Weise entstandene Haarrinne ge- 
zogen. Jeder der beiden Fithler wird so einige Male hintereinander durch 
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die Putzrinne gefithrt, waihrend zwischendurch immer wieder beide 
Schienen aneinandergerieben werden. Bei der weiteren Putzhandlung 
reiben sich die Mittelbeine an den Vorderbeinen und die Hinterbeine an 
den Mittelbeinen, wobei entweder das Mittelbein das Hinterbein tiber- 
greift oder umgekehrt. Durch dieses Ubergreifen gelangt némlich die 
Tibia des Hinterbeines bequem in die Putzschiene des Mittelbeines. 

Der Riissel gleitet bei der Reinigung durch die Biirste eines Mittel- 
beines, und zwar zieht das Vorderbein der gleichen Seite das Mittelbein 
zum. Kopf heran, indem es letzteres tibergreift. 

Bei allen diesen Putzhandlungen nehmen die Tiere eine merkwiirdige 
Haltung ein. So beriihrt ein bei der Reinigung der Antennen befind- 
liches Tier nur mit den Tarsen der Mittel- und Hinterbeine sowie mit 
der Abdomenspitze die Unterlage. Es hat fast den Anschein, als ob die 
Wanze bei dieser Handlung hochaufgerichtet auf dem Abdomen safe. 
Beim Putzen der hinteren Beine werden diejenigen der Gegenseite ziem- 
lich weit vom Korper abgespreizt. Dadurch wird eine Schraglage des 
ganzen Korpers und damit ein leichteres Aneinanderreiben der sich 
putzenden Beine ermédglicht. 


D. Versuche zur Sinnesphysiologie. 
I. Lichtsinn. 


Im Leben der Staubwanzen spielen die Augen eine auSerordentlich 
wichtige Rolle. Die raiuberische Lebensweise von Reduvius personatus 
setzt einen ausgepragten Gesichtssinn voraus. Der Beutefang und damit 
die Ernihrung und Entwicklung des Tieres ist von den Augen abhiangig. 
Moglicherweise stehen die Antennen in bestimmter Korrelation zu den 
Augen, indem sie als Organe eines Ferntastsinnes angesprochen werden 
kénnen. Die bei dem geringsten Luftzug in Bewegung kommenden 
Fihler der Tiere kénnen ein sich naherndes Beutetier vielleicht als 
solches registrieren. 

Im Experiment wurden, um dies zu priifen, einer Anzahl von Tieren 
die Fiihler vollstandig amputiert; der Beutefang vollzog sich aber trotz- 
dem ganz normal. Die Fliegen werden erst belauert, wobei die Wanze 
mit dem Kopf den Bewegungen der Beute folgt, und dann plétzlich ge- 
packt. Aus diesen Versuchen geht also hervor, da8 fiir den Beutefang 
der Staubwanzen die Antennen nicht unbedingt erforderlich sind, son- 
dern das Bewegungssehen an erster Stelle in Frage kommt. Die gut 
ausgebildeten gewdlbten Augen nehmen einen grofen Teil des beweg- 
lichen Kopfes ein und sind befahigt, ein weites Feld zu tiberblicken. 
Als ausgesprochene Superpositionsaugen sind sie auBerdem der rein 
nichtlichen Lebensweise der Tiere angepaBt. 

Das Bestreben der Staubwanzen, sich in dunklen Winkeln und 
Spalten zu verstecken, liBt auf eine negative Phototaxis der Tiere 
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schlieBen. Wurde den Wanzen in den Versuchss¢halen irgendein diinkler 
Unterschlupf geboten, so suchten sie ihn immer'auf. Ebenso suchen die 
Tiere in unbeschatteten GefiSen immer die vom einfallendeti: Licht am 
geringsten erhellte Stelle auf. Bei Beschattung einer Hal{te-der Zucht- 
schale mit einem schwarzen Papier waren simtliche Tiere nach 1—2 Std 
an dieser Stelle anzutreffen. 3 ” 

Zum Nachweis der negativen Phototaxis wurde nun folgende Ver- 
suchsanordnung gewahlt: Eine weiBe Laufflache von 125 cm Linge und 
60 cm Breite war an dem einen Ende mit zwei Lichtquellen versehen, so 
daB an dieser Seite eine Helligkeit von 250 Lux gemessen wurde. In der 
Mitte der Laufplatte betrug die Helligkeit 6 Lux und am unteren Ende 
nur noch 2 Lux, Auf diese Art und Weise war nun ein Lichtgefalle ent- 
standen, in dem sich die Versuchstiere bewegten. Die Tiere wurden vor 
der Lichtquelle auf die Platte gebracht, und zwar mit dem Kopf gegen das 
Licht gerichtet. Nur wenige Sekunden stutzten die Versuchstiere, bevor 
sie sich um 180° drehten und in gerader Richtung etwa bis zur Mitte, der 
Platte am Licht wegliefen. Von dieser Stelle aus liefen sie oft nicht mehr 
geradlinig, da die Helligkeit an den Seiten der Lauffliche hier nur noch 
sehr gering war.. 

Bei allen durchgefiihrten Spaced zeigte es sich, daB die Tiere den 
einfallenden Lichtstrahlen durch die Flucht zu entgehen suchen, und 
daB die Richtung des Laufes immer zu den dunkelsten Punkten der 
Lauffliche fiihrte. Die bei einer Helligkeit von 150 Lux ausgefiihrten 
Versuche zeigten die gleichen Ergebnisse. ‘_Bemerkenswert ist die Tat- 
sache, daB die Larven ohne Ausnahme eine langere Osien tetmnigezeit 
bei der Abkehr vom Licht zeigten als die Imagines. 

Scototaxis. Reduvius personatus zeigt eine ausgesprochene scoto- 
taktische Reaktion. Samtliche Larvenstadien und die Imagines reagie- 
ren in gleicher Weise bei folgender Versuchsanordnung. Eine halb- 
kreisformige, aus weiBem Papier angefertigte Arena (Durchmesser 50 cm, 
senkrechte Héhe 50 cm) war in gleichen Absténden von zwei vertikalen 
schwarzen Streifen von je 10cm Breite ausgekleidet. Genau in der 
Mitte iiber der Arena befand sich eine Lichtquelle. Eine unter der 
Lampe angebrachte Milchglasscheibe sorgte fiir eine méglichst diffuse 
Verteilung des Lichtes. 

Die Versuchstiere wurden auf die Mitte des Durchmessers der Arena 
gebracht und zeigten in 98 von 100 Fallen ein gerichtetes Laufen aut 
die schwarzen Streifen, also eine deutliche Scototaxis. 

Die Versuche wurden erweitert, indem die schwarzen Streifen durch 
kleinere schwarze Felder ersetzt wurden. Diese bedeutend kleineren 
schwarzen Flachen wurden in der gleichen weiBen Arena ebenso von 
den Tieren angelaufen wie die schwarzen Streifen. 
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Alle Versuche wurden bei verschiedenen Lichtintensitaéten ausge- 
fiihrt, wobei sich auf dem Boden der Arena die Helligkeiten von 250, 
150 und 50 Lux ergaben. Bei der geringen Helligkeit von 50 Lux war 
noch die gleiche Reaktion der Tiere zu beobachten wie bei 250 Lux. 


IT. Chemischer Sinn. 

Die Frage nach dem Vorhandensein eines ausgepragten chemischen 
Sinnes bei Reduvius personatus ist, wie die im folgenden beschriebenen 
Versuche zeigen werden, zu verneinen. Schon die Lebensweise dieser 
Raubwanze, die ihre Beute mit Hilfe der gut entwickelten Augen wahr- 
nimmt, laBt nicht auf eine gute Ausbildung des chemischen Sinnes 
schlieBen. Das Opfer wird, wie vorher schon beschrieben, ausschlieBlich 
an seiner Kigenbewegung erkannt; Geruchs- oder Geschmackssinn spie- 
len dabei keine Rolle. 

Das Vorhandensein eines Geruchssinnes wurde auf zweierlei Weise 
untersucht. Auf einem quadratischen Filtrierpapier (Kantenlange 80 cm) 
wurde mit einer stark riechenden chemischen Fliissigkeit ein grofer 
Kreis gezogen. Das Versuchstier in der Mitte des Kreises begann so- 
gleich auf dem Filtrierpapier zu laufen. Kam es in die Nahe des Fliissig- 
keitsstreifens, so zeigte es keinerlei Reaktion, sondern blieb in manchen 
Fallen sogar auf dem stark riechenden Streifen sitzen. Alle Versuche 
zeigten, daB diese Duftstreifen weder ein Hindernis noch eine Grenze 
fiir die Staubwanzen darstellten. Es wurde auf diese Weise die Wirkung 
von Xylol, Benzol, Buttersaiure, Essigsiure, Essigester und Capronsaure 
untersucht (konzentrierte Lésungen). 

Fiir die zweite Methode zur Untersuchung des Geruchssinnes wurde 
die Maskierung der Larven herangezogen. Zu den Versuchen wurden 
frisch gehautete, noch nicht maskierte Larven des letzten Stadiums 
genommen. Diese Tiere bekamen nun zur Maskierung feinpulverisierte 
stark riechende Substanzen geboten. Es wurden dazu verwendet: 
Chinin, Benzoesaure, Zitronensiure, Pfeffer, Nelken und Muskat. Der 
durchdringende Geruch dieser Stoffe konnte von den Larven offenbar 
tiberhaupt nicht wahrgenommen werden, denn bald nachdem ein wenig 
eines solchen Stoffes in die Zuchtschale gegeben wurde, begannen die 
Tiere sich eifrig zu maskieren. Die Larven von Reduvius personatus 
kénnen sich offensichtlich nicht iiber die Beschaffenheit des Stoffes 
orientieren, mit dem sie sich maskieren. Aus meinen Untersuchungen 
diirfte mit einiger Sicherheit hervorgehen, da Reduvius personatus iiber- 
haupt keinen Geruchssinn besitzt. Es wire méglich, daB ein ganz spe- 
zialisierter Geruchssinn — etwa fiir bestimmte in der Sexualzeit wirkende — 
Duftstoffe — vorhanden ist. Dies wurde nicht naher untersucht. 


ITI. Farbensinn. 
Im Zusammenhang mit der Maskierung ausgefiihrte Versuche zeigen 
eindeutig, dafi die Tiere keinerlei Farbauswahl treffen. Frischgehauteten 
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Larven wurde grellbunter feinster Staub zur Maskierung geboten. Mit 
Hilfe von weiSem Mehl und Speisefarben wurden verschieden gefiarbte 
Substanzen hergestellt. Die Larven bekamen roten, blauen, griinen, gelben 
und weiBen Staub geboten, auBerdem feinen Sand. War nur eine Farbe 
zugegen, so maskierte sich die Larve mit dieser einen. Waren zwei oder 
mehrere Farben geboten, so wurde keine Wahl getroffen und keine der 
anwesenden Farben bevorzugt, sondern das Tier maskierte sich mit dem- 
jenigen Staub zuerst, den es mit den Tarsen zuerst beriihrte. In vielen 
Fallen war ein einziges Tier nach mehreren Stunden vollkommen bunt 
gefleckt, da es an jedem der 6 verschieden bunt gefarbten Staubhiuf- 
chen gescharrt hatte. Die Ergebnisse der ausgefiihrten Versuche weisen 
daraufhin, daB Reduvius personatus keinen ausgepragten Farbensinn be- 
sitzt, denn ware ein Unterscheidungsvermégen fir einzelne Farben vor- 
handen, so wiirden sich die Tiere wahrscheinlich nicht mit bunten Staub 
maskieren, sondern immer nur mit grauen und unauffalligen Stoffen. 
Obwohl sich die Larven im Experiment mit grellem, buntem Staub eben- 
so wie mit gleichzeitig gebotenem Sand maskierten, spricht das nicht 
gegen eine SchutzmaBnahme, sondern macht es lediglich wahrscheinlich, 
da8B die Tiere verschiedene Farben nicht unterscheiden kénnen. In ihrer 
natirlichen Umwelt bendtigen die Larven von Reduvius personatus einen 
derartigen Sinn auch nicht, da sie hier keinen bunten Staub vorfinden 
und dementsprechend keine Wahl zu treffen haben. 


IV. Der Feuchtigkeitssinn. 


Im Gegensatz zum chemischen Sinn scheint der Feuchtigkeitssinn 
von Reduvius personatus ziemlich ausgepragt zu sein. Zur Untersuchung 
des Feuchtigkeitssinnes wurde die Feuchtigkeitsorgel verwandt, die auf 
dem Prinzip der feuchten Salze (ZwOLrEeR 1932) beruht. Es handelt 
sich dabei um einen Laufsteg aus feinem Maschendraht, der sich iiber 
fiinf durch Querwinde getrennte Abteilungen erstreckt. Der Laufsteg 
fir die Tiere ist in dem Zinkblechgehause der Orgel befestigt, so da von 
unten und den beiden Seiten feuchte Luft den Laufsteg umgibt. Nach 
oben ist das Blechgehause mit einer Glasplatte luftdicht abgeschlossen, 
um den Luftaustausch nach auBen zu verhindern und gleichzeitig ein 
gutes Beobachten der Tiere zu erméglichen. Im Laufsteg, in dem sich 
die Tiere nun aufhalten, sind durch die fiinf mit kleinen Schubladen ver- 
sehenen Facher fiinf verschiedene Feuchtigkeiten zu erzielen. Zu die- 
sem Zweck wurden die Schubladen mit ZnCl,, CaCl,, Ca(NO ;),, NaCl 
und KNO, gefiillt. Die drei ersten Salze kamen trocken in die Facher, 
wahrend NaCl und KNO, mit destilliertem Wasser angefeuchtet wurden. 

Die AusmaBe der benutzten Orgel betragen: 6cm Hohe, 12 cm 
- Breite und 60 em Lange. Die AusmaBe des Laufsteges betragen: 3,5 cm 
Breite und 3cm Hohe. Alle Versuche wurden bei normaler Zimmer- 
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temperatur (20° C im Mittel) ausgeftihrt, so daB wihrend der Versuche 
keine wesentlichen Schwankungen in der Orgel auftraten. Die Messungen 
in der Orgel ergaben fiir die verschiedenen Salze die folgenden Feuchtig- 
keitswerte: 

ZnCl, CaCl, Ca(NOsz)o NaCl KNO, 
38% r. F. 42% xr. F. 50% r. F. TS Yolen ht 85% r. F. 
dabei wurde jeweils in der Mitte des Laufsteges iiber den betreffenden 
Salzen mit einem Haar-Hygrometer gemessen. 

Die Versuche wurden mit Imagines und Larven des letzten Stadiums 
durchgefiihrt. Ein Tier kam jeweils 24 Std in die Orgel. Alle 12 Std 
wurde kontrolliert, an welcher Stelle sich die Wanze aufhielt. Zur 
ersten Versuchsreihe wurden normale Imagines benutzt. 55% der Tiere 
hielten sich nach 12 Std tiber CaCl, und 45% iiber ZnCl, auf. Nach 
24 Std waren 99% aller Versuchstiere an den gleichen Stellen aufzu- 
finden; d. h. daB die normalen Tiere eine relative Luftfeuchtigkeit von 
ungefaihr 35—50% bevorzugen. Selbst, wenn ein Tier nach 12 Std von 
seinem Platz vertrieben wurde, war es nach weiteren 12 Std wieder an 
der gleichen Stelle anzutreffen. Es besteht also kein Zweifel, da die 
Staubwanzen ein Feuchtigkeitsempfinden aufweisen, da eine Vielzahl 
von Versuchen immer zu den gleichen Ergebnissen fihrte. 

Zur zweiten Versuchsreihe wurden dieselben Tiere wie vorher heran- 
gezogen. Es waren ihnen nun aber beide Antennen vollig amputiert 
worden. Die Bedingungen in der Orgel waren die gleichen wie vorher. 
Nach den ersten 12 Std schon konnte in allen Fallen ein anderes Verhalten 
der Tiere beobachtet werden, Sie fanden sich nun nicht mehr iiber be- 
stimmten Salzen und Feuchtigkeiten, sondern regellos in der Orgel ver- 
streut. Offenbar hatten sie die Orientierung verloren, denn nach 24 Std 
befanden sie sich abermals in einer anderen Feuchtigkeitsatmosphare. 
Nur 8% der geschadigten Tiere waren nach 24 Std an der gleichen 
Stelle wie nach 12 Std zu finden. 

Die Versuchsergebnisse besagen also, daB normale Staubwanzen 
sich mit Hilfe ihrer Antennen iiber die relative Feuchtigkeit orientieren 
koénnen. Sie ziehen eine niedere relative Luftfeuchtigkeit einer hoheren 
vor. Antennenlose Tiere dagegen finden sich in der Feuchtigkeitsorgel 
uber allen Salzen, kénnen die Luftfeuchtigkeit also nicht mehr wahr- 
nehmen; d. h. daB sie mit den Antennen gleichzeitig die Feuchtig- 
belitecertoren eingebuBt haben miissen. 

Die dritte Versuchsreihe wurde mit normalen Larven des letzten 
Stadiums durchgefiihrt. Sie zeigten im wesentlichen das gleiche Ver- 
halten wie die Imagines. 45% der Versuchstiere hielten sich tiber CaCl, 
auf, 53% tiber ZnCl, und 2% iiber Ca(NO,),. Alle Larven waren rae 


12 und 24 Std jeweils bei relativen Luftfeuchtigkeiten zwischen 25 und 
60% aufzufinden. 
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Zur vierten Versuchsreihe wurden denselben Larven die beiden 
ersten Antennenglieder amputiert, so da8 sie nur noch die beiden Basal- 
glieder besaBen. Das Verhalten war nicht wesentlich verschieden von 
dem der normalen Larven. Bis auf einige wenige Ausnahmen befanden 
sich die Tiere bei 35—60% relativer Luftfeuchte. 

Bei der fiinften Versuchsreihe wurden den Larven die Antennen voll- 
stindig amputiert. Schon nach 12 Std ergab sich ein verindertes Bild 
und nach abermals 12 Std fanden sich die Tiere meist wieder an anderen 
Stellen vor. Es war nun absolut keine RegelmaBigkeit mehr im Ver- 
halten-der antennenlosen Larven zu erkennen. Die Tiere safSen.ver- 
streut bei den verschiedensten Feuchtigkeiten in der Orgel. 

Die Versuchsergebnisse aus diesen Beobachtungen fiihren zu dem 
_gleichen Resultat wie die Versuche mit den Imagines. Normale Tiere 
bevorzugen eine niedere, zwischen 35 und 60% liegende relative Luft- 
feuchtigkeit, wahrend antennenlose offenbar die Orientierung im Feuch- 
tigkeitsgefalle verlorenhaben. Bei den Larvenversuchen kommen nun 
noch die Tiere mit nur zwei Antennengliedern hinzu, die sich zu 
90% wie normale Tiere verhielten. Das wiirde also besagen, daB sich die 
Staubwanzen mit zwei Basalantennengliedern noch ihre bevorzugte. 
Luftfeuchtigkeit waihlen kénnen, also auch noch Feuchtigkeitsreceptoren 
besitzen miissen. Die Feuchtigkeitsreceptoren waren demnach nicht nur 
auf den Antennen-Endgliedern lokalisiert, sondern auch auf den Basal- 
gliedern zu finden. Da im Experiment allein mit Hilfe der Basalglieder 
eine fast normale Orientierung im Feuchtigkeitsgefille méglich war, 
méchte ich annehmen, daB die Mehrzahl der Feuchtigkeitsreceptoren 
auf den Basalgliedern, wenn nicht tiberhaupt nur da zu finden ist. Diese 
experimentellen Beobachtungen bediirfen noch der Erginzung durch 
histologische Untersuchungen. 

Das im Experiment festgestellte Verhalten der Staubwanzen stimmt 
mit dem natiirlichen Verhalten der Tiere in der Freiheit tiberein. Genau 
wie Reduvius personatus in der Feuchtigkeitsorgel relativ niedrige Feuch- 
tigkeiten bevorzugt, so suchen auch die Wanzen in ihrer natirlichen 
Umgebung solche Stellen auf, an denen die Luftfeuchtigkeit nach Még- 
lichkeit: gering ist. Diese Annahme wird durch die an anderer Stelle 
schon beschriebenen Fundorte der Staubwanzen bekraftigt. 


Zusammenfassung. 

1. Die Staubwanzen werden in menschlichen Behausungen gefunden ; 
die Imagines halten sich meist auf trockenen Dachbéden auf, wihrend 
die Larven mitunter auch in Mauerritzen anzutreffen sind. Reduvius 
personatus lebt rein nachtlich und réuberisch. 

2: Imagines und Jugendstadien der Staubwanzen ernahren sich von 
lebenden Insekten. Das Beutetier kann betrichtlich gréBer sein als die 
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angreifende Wanze. Die Beute wird erst belauert, dann gefangen und 
durch den giftigen Speichel gelihmt, ehe sie ausgesaugt wird.. 

3. Reduvius personatus ist in der Lage, sehr lange Zeit ohne Nahrung 
zu leben. Larven des letzten Stadiums kénnen nach einer Mahlzeit 
6 Monate ohne jegliches Futter auskommen. 

4. Im Experiment gelang es, Staubwanzen zur Aufnahme von Sauge- 
tierblut (Maus) zu bringen. Gelegentlich werden Mensehen gestochen; 
es handelt sich aber hierbei sicher nur um Abwehrreaktionen, nicht um 
Parasitismus. 

5. Die drei ersten J ugendstadien der Staubwanze sind ausgesprochen 
kannibalisch, altere Larven und Imagines dagegen nicht. 

6. Bei der Kopulation hangt das Mannchen seitlich auf dem Riicken 
des Weibchens, wobei das Mannchen das Weibchen mit den serarme voll- 
stindig umfaBt. 

7. Die Hiablage findet immer nachts statt. Die Bier werden in Min- 
destabstaénden von 15 min einzeln abgelegt. Es produzieren sowohl be- 
gattete als auch unbegattete Weibchen Kier, wobei die Eier der letzteren. 
nicht zur Entwicklung gelangen. Die Eizahl je Weibchen ist individuell: 
verschieden, die Héchstzahl der abgelegten Eier eines Weibchens betrug 
187. Die Dauer der Hientwicklung ist von der Temperatur abhiangig. 
Sie betragt bei einer Durchschnittstemperatur von 25,5° C 17—22 Tage. 

8. Das Schliipfen des Embryos wird durch die Tatigkeit eines aus 
vielen kleinen’ Zihnchen bestehenden Eischalensprengers vorbereitet 
und unterstiitzt. 

9. Die Staubwanzen haben einen streng jahreszeitlich gebundenen 
Lebenszyklus. Die Eier werden im Frihjahr abgelegt, als Jugendstadien 
verbringen die Tiere den Sommer und Herbst und iiberdauern als Larven: 
des letzten Stadiums den Winter. Im Friihjahr vollzieht sich die Ima- 
ginalhaéutung, mit der die Tiere geschlechtsreif werden. 

10. Die postembryonale Entwicklung ist durch eine konstante An- 
zahl von Hautungen gekennzeichnet. EinschlieBlich der Embryonal- 
hautung, die sich wahrend des Schliipivorganges vollzieht, machem die 
Tiere 6 Héutungen durch. Die Dauer der postembryonalen Entwicklung 
ist von der Nahrung und der Temperatur abhingig. Unter natiirlichen 
Bedingungen betragt die Entwicklungszeit 9—12 Monate. Im erwach- 
senen Zustand kénnen die Staubwanzen bis zu 7 Monate alt werden. 

11. Die Larven von Reduyius personatus maskieren sich aktiv mit 
den Hinterbeinen. Die Schmutzteilchen werden dabei von kleinen 
spitzen Cuticularfortsiitzen festgehalten, die den ganzen Korper der Larve 
bedecken. 

12. An den beiden Vorderbeinpaaren der erwachsenen Staubwanzen 


finden sich an den Tibienspitzen Putzbiirsten, die zur Reinigung der 
Antennen und des Riissels dienen. 
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13. Die Augen sind sehr gut ausgebildet; sie dienen in der Haupt- 
sache dem Bewegungssehen und damit dem Beutefang. Reduvius perso- 
natus ist sehr lichtscheu. Negative Phototaxis und Scototaxis sind 
einwandfrei nachweisbar. 

14. Ein ausgeprigter chemischer Sinn konnte nicht festgestellt 
werden. 

15. Die Larven der Staubwanzen sind offenbar nicht befahigt, ein- 
zelne Farben zu unterscheiden. Jedenfalls erfolgt eine Maskierung mit 
verschieden gefairbtem Staub ohne jede Auswahl. 

16. Saémtliche Stadien von Reduvius personatus haben einen aus- 
gepragten Feuchtigkeitssinn. Normale Tiere bevorzugen niedere Feuch- 
tigkeiten (35—60% r.F.), wahrend antennenlose Tiere kein Wahl- 
vermogen gegeniiber verschiedenen Feuchtigkeiten mehr zeigen. Der 
SchluB erscheint berechtigt, dal sich die Feuchtigkeitsreceptoren auf 
den Antennen befinden. 
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I. Einleitung. 

Von den aéuBeren Faktoren sind Temperatur, Ernihrung und GréBe 
des Lebensraumes sicher diejenigen, welche am starksten Wachstum, 
K6rpergr6Be und Lebensdauer beeinflussen und auch quantitativ erfaBt 
werden kénnen. 

Die Arbeit auf diesem Gebiet ist vor allem bei den Evertebraten 
keineswegs so intensiv, als es wischenswert ware. Bei Untersuchungen 

* Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. W. E. ANKEL, der mir die 
Bearbeitung dieses Themas tibertrug. danke ich fiir die reichen Anregungen zu den 


vorliegenden Untersuchungen und fiir sein reges Interesse, das er meiner Arbeit 
stets entgegenbrachte. 
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in dieser Richtung ist die Verwendung einzelner experimentell vorteil- 
hafter Tierarten besonders verbreitet. Die aus den gewonnenen Ergeb- 
nissen abgeleiteten Regeln kénnen aber nicht ohne weiteres auch. auf 
andere Formen bezogen werden. 

Bei den Branchiopoden sind die Cladoceren, vor allem die Gattung 
Daphnia das ,,Versuchskaninchen“ der Zoologen. Die Untersuchung 
experimentell weniger zuganglicher Typen wird dadurch teilweise in den 
Hintergrund gedrangt. 

Dabei treten gerade, wie WAGLER (1926/27) mit Recht feststellt, in 
kaum einer anderen Ordnung des Tierreiches so viele Erscheinungs- 
formen auf wie bei den Branchiopoden, wo selbst innerhalb der Unter- 
ordnungen keine Beziehungen von K6rperbau und Verwandtschaft 
vorzuliegen scheinen. 

So diirften die Untersuchungen an einem Vertreter der Anostraca, 
die wohl mit Recht an der Basis des Arthropodenstammes stehen, von 
einem gewissen Interesse sein. Wahrend der Untersuchungen, die sich 
durch die Jahre 1950—1953 erstreckten, wurde gleichzeitig versucht, 
einige Fragen zu der noch wenig bekannten Biologie von Chirocephalus 
grubei DyB. zu kliéren. Ferner wird eine kurze Beschreibung der Kultur- 
bedingungen gegeben. Eine ausfiihrlichere Einleitung und Problem- 
stellung ist zweckmaBigerweise den einzelnen Abschnitten vorangestellt. 

Meinen besonderen Dank fiir wertvolle Hilfe und Ratschlige den 
Herren Dr. R. FritscH und Dr. L. KORNER; sowie Herrn Professor Dr. 
v. Stoscu fiir die Beratung in bakteriologischen Fragen. 


II. Material und Fundstellen. 

Als Versuchsmaterial fand ausschlieBlich die Art Chirocephalus grubei 
Dys. Verwendung, einer der wenigen Euphyllopoden! unserer heimischen 
Fauna. Die Fundstellen verteilen sich auf ein zwischen GroB-Gerau und 
Morfelden gelegenes etwa 25 km? groBes Waldgebiet, das lediglich durch 
einige Wiesen und Kahlschlage unterbrochen ist. Dieses Forstgebiet setzt 
sich zu einem Teil aus Mischwald, zum anderen aus Aue-Laubwald 
zusammen. . 

Die Vorkommen sind, soweit mir bekannt ist, in der Literatur noch 
nicht erwahnt oder beschrieben worden, wie iiberhaupt die Angaben 
tiber ein Auftreten der Euphyllopoden im westlichen Deutschland weitaus 
sparlicher sind als solche aus dem 6stlichen Teil. 

Die Wohnstiitten von Chirocephalus grubei in dem erwihnten Gebiet 
sind auch hier die fiir sie typischen temporaren Kleinwisser, wie sie 
schon WESENBERG LuND (1939) treffend charakterisiert hat. 

1 Der Begriff Euphyllopoden ist hier noch im alten Sinne gebraucht. Nach 
einer neueren Arbeit von Preuss (1949) ist die alte Kinteilung der Branchiopoden 
- nicht mehr aufrechtzuerhalten. Er mdéchte diese Gruppe in Anostraca und 


Phyllopoda (Notostraca und Onychura) aufgelést sehen. 
14* 
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Im Verlauf der Jahre 1950—1953 fand ich in dem beschriebenen Gebiet 
etwa 15 Tiimpel, in denen die Art Chirocephalus grubei DyB. anzutreffen 
war. An einem Fundort konnte gleichzeitig die den Notostraken zu- 
gehorige Form Lepidurus productus Bosc. festgestellt werden. 


In ihrer raumlichen Ausdehnung variieren diese temporaren Gewasser 
erheblich. So besitzen z.B. die kleinsten der Tiimpel zur Zeit des 
hédchsten Wasserstandes eine Oberfliche von nur 4—5 m?, wahrend die 
groBten eine Flache von 100—120 m? bedecken. Die Tiefen schwanken 
zwischen 20 und 100 cm. Submerse Pflanzen fehlen véllig. An Schwimm- 
pflanzen kommt vereinzelt Lemna vor. Die Wasserzufuhr erfolgt allein 
durch Regen oder Schmelzwasser. Der py-Wert schwankt zwischen 6,6 
und 7,6. Die Tiimpel sind Mitte Juli in der Regel vollig ausgetrocknet. 


Da sich die Methode, das Ausgangsmaterial aus Schlammkulturen 
zu gewinnen, als zu unsicher erwies, wurden die benétigten Metanauplien 
jeweils einer gerade auftretenden Population entnommen. Dieses Ver- 
fahren erfordert eine dauernde Kontrolle der Fundstellen, um das Aus- 
schliipfen der ungeféhr 0,6mm grofen Larven nicht zu verpassen. 
Dieses erfolgt in der Regel ziemlich gleichzeitig und die Tiere kénnen 
sodann leicht mit einem feinmaschigen Kascher gefangen und in geeig- 
neten GefaéBen transportiert werden. 


III. Allgemeine Methodik und Kulturbedingungen. 

Bei den Untersuchungen an Chirocephalus grubei warden die gefun- 
denen Mittelwerte im allgemeinen aus den Messungen an jeweils 50 In- 
dividuen gewonnen. Da Mannchen und Weibchen in annihernd 
gleichem Verhaltnis vorkommen und auch etwa die gleiche GréBe auf- 
weisen (vgl. allgemeine biologische Bemerkungen), ergibt sich eine ein- 
gipflige Verteilung und es konnte von einer getrennten Untersuchung 
der Geschlechter abgesehen werden. 


Die absolute Kérperlange (mit Furcalanhangen) der lebenden Tiere 
wurde auf zwei Wegen gefunden. Die Metanauplien kamen einzeln in 
einen Wassertropfen (Hohlschliff-Objekttriger) und wurden unter dem 
Mikroskop mit einem Mefokular ausgemessen. Die alteren Stadien 
kamen in ein Glasschalchen und die Linge wurde auf darunterliegendem 
Millimeterpapier abgelesen. Die MeBergebnisse wurden sodann varia- 
tionsanalytisch ausgewertet und graphisch dargestellt. 


Kine zusammenfassende Anleitung iiber Zucht und Haltung der 
Euphyllopoden gibt Wacier (1925). Zahlreiche Hinweise finden sich 
fernerhin bei Marutas (1937). 


Ihrer Lebensweise in kleinen ephemeren Timpeln entsprechend 
lassen sich die Tiere stark einengen. 
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Ich selbst fand eine Wassermenge von etwa 50 cm? je Individuum 
(ausgewachsen) selbst bei héheren Temperaturen und fehlender Durch- 
laftung ausreichend. 

Kin wichtiger Faktor ist das verwendete Wasser. Leitungswasser, 
selbst wenn nicht gechlort, ist zu verwerfen. Dies diirfte seinen Grund 
darin haben, daB Chirocephalus grubei an das in der Regel sehr mineral- 
arme Regen- oder Schmelzwasser angepaBt ist und das zumeist stark 
kalkhaltige Leitungswasser nicht vertragen wird. Am besten verwendet 
man Regen- oder Schmelzwasser sowie Tiimpelwasser, welches vor 
Gebrauch filtriert wird. Zu den Temperatur- und Nahrungsbedingungen 
sei auf die betreffenden Abschnitte: Einflu8 der Temperatur und Er- 
nahrung verwiesen. 

Erwahnt sei noch die richtige Dosierung des Futters. Einmal kann 
es bei zu groBer Nahrungszugabe zu einer Verstopfung und Verklebung 
der Filtriereimrichtungen kommen, zum anderen gehen nicht aufge- 
nommene Futterreste leicht in Faulnis tiber und vergiften das Wasser. 

Ks ist deshalb vorteilhafter, mehrmals geringe Mengen Nahrung zu- 
zusetzen. Ein Zeichen dafir, daB die Tiere gut gefiittert sind, ist der 
Darminhalt, der durch den K6rper durchscheinend zu erkennen ist. Er 
mu normalerweise das Abdomen durchgehend bis zur Spitze erfiillen. 


IV. Einflu8 der Ernéhrung. 
1, Hinleitende Bemerkungen. 

Wahrend iiber den Einflu8 der Ernahrung fiir die Cladoceren eine 
relativ reiche Literatur! vorliegt, ist dieselbe bei den Anostraken recht 
sparlich. Es wurde deshalb der Versuch unternommen, den Einfluf ver- 
schiedener Nahrungsstoffe auf das Wachstum von Chirocephalus grubei 
zu prifen. Fernerhin wurde versucht, die dabei auftretenden Fragen 
zu dem in der Ernahrungsbiologie wichtigen Erneuerungskoeffizienten 
und der Lebensdauer bei absolutem Hungern zu kliren. 


2. Ergebnisse. 

a) Erneuerungskoeffizient.. Mit dem von NaumMANN gepragten Begriff 
Erneuerungskoeffizient wird die Geschwindigkeit bezeichnet, mit der 
die aufgenommene Nahrung den Darm passiert. Dieser GroBe kommt 
auf dem Gebiet der Ernahrungsbiologie eine wesentliche Bedeutung zu. 
Die Anostraken sind Formen, die wie die planktonischen Cladoceren als 
aktive, mobile Filtratoren (NAUMANN) zu bezeichnen sind; d.h. Nah- 
rungserwerb und Bewegung sind gekoppelt. Das durch die Filtrier- 
kimme der Beinpaare vom Wasser abfiltrierte Seston wird wahllos ohne 
_ jegliche Zerkleinerung aufgenommen. 


1 Vgl. R. Frrrscu (1953); daselbst zahlreiche Literaturangaben. 
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Wahrend die Geschwindigkeit, mit welcher die Erneuerung des Darm- 
inhaltes erfolgt, bei den planktonischen Cladoceren experimentell gut 
untersucht worden ist, liegen fiir die Anostraken nur wenige Beobach- 
tungen vor. 

LuNDBLAD (1921) stellte fiir ein Weibchen von Tanymastix lagunae fest, daB 
der Erneuerungskoeffizient 1 Std nicht iiberschreitet. Maruras (1937) fand fiir 
Artemia salina, die mit Starke gefiittert wurde, eine Zeit von 3/,—1 Std. 

Eine genauere Untersuchung dieser Verhaltnisse bei Chirocephalus 
grubei erschien deshalb angebracht. Zu diesem Zwecke wurden drei 
GréBen variiert: 1. die qualitative Zusammensetzung des Sestons, 
2. die Temperatur, 3. die KérpergroBe der Versuchstiere. 


Als Seston fand Chlamydomonas spec.1, Backerhefe, Starke, EiweiB, Eigelb und 
Teichschlamm (Detritus) Verwendung. Die Chlamydomonas wurden in einer Knop- 
Lésung gezogen. Zur Uberfiihrung wurden sie abzentrifugiert und mehrmals mit 
Wasser abgespiilt, um ein Hinbringen von Salzen in die ZuchtgefaBe zu vermeiden. 
Backerhefe und Starke wurden in etwas Wasser in Suspension gebracht und in 
dieser Form zugegeben. Hiihnereiwei8 und Eigelb wurden gekocht, sodann ge- 
trocknet und zu einem staubfeinen Pulver zerrieben, welches ebenfalls in Suspension 
verfiittert wurde. Der Zusatz von Teichschlamm erfolgte im feuchten Zustand. 

Wahrend Chlamydomonas und Backerhefe in bezug auf die TeilchengréBe eine 
verhaltnismaBig homogene Zusammensetzung zeigten (die Chlamydomonas hatten 
einen Durchmesser von etwa 7—8, die Backerhefe maf 8—10 mu), war sie bei 
Kigelb, Eiwei8 und Starke wesentlich ungleichmaBiger. So bewegten sich die 
Teilchengré8en fiir Kigelb zwischen etwa 6—12 yu, HiweiB etwa 10—16 yw, Starke 
etwa 10—18y. Die Zusammensetzung des Teichschlammes (Detritus) war zu 
inhomogen, um einen Durchschnittswert angeben zu kénnen. 


Untersucht wurden in jedem Falle 10 Tiere. Diese kamen in einen 
Behalter mit dem jeweilig verschiedenen Seston. Nach etwa 60 min 


Tabelle 1. 


Erneuerungskoeffizient in min 


Gebotenes Seston nr ae 2 
M Mittelwert te 
Temperatur: 8—10° C. 
Teichschlamm. ... . 32,10 + 0,53 
Chlamydomonas... . 7— 8 38,00 + 0,50 
Backerhefe er. meee 8—10 48,30 + 0,60 
Rigelb riexot. aaa 6—12 47,90 + 0,48 
RIWell bs gcse uc deh 10—16 58,20 + 0,47 
Starke’ seston ee 10—18 71,80 + 0,56 
Temperatur: 20—22° C, 
Teichschlamm. ... . 28,20 +0,52 
Chlamydomonas hte hae 7— 8 31,90 + 0,48 
Backerhefe hE ORE 3 8—10 388,10 +0,60 
Rigelb «tips ta ete 6—12 37,20 +0,49 
Eiweif ee” & 10—16 43,40 + 0,54 
Stirke= 2. ee wee 10—18 48,30 + 0,50 


* Die Kultur von Chlamydomonas spec. verdanke ich Herrn Dr. R. Frrrson. 
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wurde eine in jedem Versuch méglichst quantitativ gleiche Menge fein 
zerriebenen Carmins zugesetzt. Man kann dann in dem durchscheinen- 
den Darm sehr gut beobachten, wie die mit Carmin gefirbte Nahrung 
den Darm allmihlich vdllig erfillt. Die Zeit, welche zwischen dem 
Zugeben des Carmins und dem Austreten der ersten carmingefarbten 
Fazes aus dem Anus vergeht, stellt den Erneuerungskoeffizienten dar. 

Die Untersuchungen wurden stets doppelt ausgefiihrt, so daB die 
gewonnenen Werte das Resultat min 
von je 20 untersuchten Tieren 7% 
darstellen. 

Bei Untersuchungen mit Tieren 
von einer Durchschnittslinge von 
etwa 8,00, 16,00 und 25,00 mm 
konnte festgestellt werden, daB die 
verschiedene K6rpergréBe keinen ~ ,, 
erkennbaren Einflu8 auf den Er- Ltd ah tg F (a edn a dal 
neuerungskoeffizienten austibt. pea RRE atin : 

Ks zeigt sich, daB die Ge- zienten von TeilchengroBe a. 
schwindigkeit der Erneuerung des 
Darminhaltes vor allem von der Temperatur und der Art der Nah- 
rung abhangig ist. 

Die Temperaturabhangigkeit ist nicht BBall sy wird doch im 
allgemeinen die Geschwindigkeit simtlicher Lebensprozesse durch er- 
hohte Temperatur gesteigert. 

Bei den verschiedenen Futtermitteln zeigt sich, daB die natiirliche 
Nahrung schneller den Darm passiert als die kimstliche. Fernerhin 
scheint ein Zusammenhang mit der TeilchengréBe zu bestehen; man 
findet mit steigendem Durchmesser der Nahrungspartikelchen einen 
steigenden Erneuerungskoeffizienten (vgl. Abb. 1). 

Von Einflu8 diirfte auch die Konsistenz und der Wassergehalt. der 
Nahrung sein. 

Zwischen der Dichte der Nahrungssuspension und Erneuerungs- 
koeffizient konnte keine Abhangigkeit gefunden werden. 


Zu derselben Feststellung gelangt auch Naumann (1925) bei Cladoceren. Er 
bemerkt: ,,... diese Koeffizienten gelten auch fiir einen verhaltnismaBig geringen 
Gehalt-an Seston im Wasser. Experimentell 148t sich dies sehr schon dadurch 
zeigen, daB Oladoceren in einem gewohnlichen — also nicht vegetationsgefarbten — 
Oberflachenwasser, das mit an und fiir sich kaum ersichtlichen Spuren von Ultra- 
marin versetzt worden ist, fiir kurze Zeit gehalten werden. Man wird dann finden, 
daB die Tiere innerhalb der als Koeffizienten angefiihrten Zeiten das Ultramarin in 
ihrem Darm durchaus angereichert haben ...‘ 


b) Hungerversuche. Die Frage, wie lange Cladoceren bei absolutem 
Hungern leben kénnen, ist ebenfalls verschiedentlich untersucht worden. 
wahrend fiir die Anostraken hieriiber keinerlei Angaben vorliegen. 
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Es seien hier kurz einige an Cladoceren gemachte Beobachtungen angefiihrt. 
Wahrend friiher angenommen wurde, daB kleine Algen, vor allem Diatomeen 


Tabelle 2. 


mm 


K6rperlange 
(Durchschnitt) 


Lebensdauer (in Stunden) 


Mittelwert 


mittlerer 


Fehler 


Temperatur: 6—8° C. 
4,00 41,4 +4,3 
12,00 75,8 + 5,2 
23,00 120,6 + 6,8 
Temperatur: 20—22° C. 

~ 4,00 10,8 +0,9 
12,00 25,0 +1,5 
23,00 34,6 +1,9 


Anzah/ der Versuchstiere 


Anzahl der Versuchstere 


Temperatur: 20—22° C, Kérperlinge: . 
23 mm; ——— etwa 12mm; 


40 
Abb.2.Uberlebendenkurve bei absolutemHungern. 
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240 Std 


etwa 


etwa 4mm. 


Uberlebendenkurve bei absolutem Hungern. Tem- 
peratur: 6—8°C. Kérperlinge: —— etwa 23mm; 


etwa 12 mm; 


etwa 4mm. 


Hauptnahrung der Daphnien 
seien, konnten Untersuchungen 
von StTorcH (1924) und Naumann 
(1921) zeigen, daB die Wirkung 
der Filterleistung der eines Kolloid- 
filters nahekommt; d. h. da’ 
selbst die Bakterien abfiltriert wer- 
den. WoLtTERECK (1930) halt des- 


‘halb Zentrifugenplankton fiir die 


Hauptnahrung der Daphnien. Er 
miBt aber nur den darin enthal- 
tenen Algen eine gréBere Bedeu- 
tung zu. Im Gegensatz dazu halt 
Naumann (1916) den staubfeinen 
Detritus nebst den Bakterien fiir 
die wichtigste Nahrquelle. Wor 
(1909) findet, daB Simocephalus 
vetulus in filtriertem Wasser noch 
3 Wochen lebt, und WoLrERECK 
(1931), der Daphnien in filtriertem 
Wasser halt, stellt bei niedriger 
Temperatur ebenfalls eine Lebens- 
dauer von einigen Wochen fest. 
Moina macrocopa starb in sterilem 
destilliertem Wasser immerhin 
schon am 4. Tage (Stuart, 
McPuerson, Cooper 1931), wah- 
rend GELLIS und CLARKE (1935) 
feststellten, da®B gleich nach ihrer 
Geburt in Berkefeld-Filtraten einer 
Nahrlésung nach Banta (1921) 
eingesetzte Daphnien noch ge- 
schlechtsreif wurden. Im Gegen- 
satz zu all diesen Feststellungen 
findet v. Demy (1931) fiir Daphnia 
bei absolutem Hungern nur eine 
durchschnittliche Lebensdauer von 
7—8 Std. Die stark abweichenden 
Befunde der iibrigen Autoren fiihrt 
sie durchweg auf ein ungenitigend 
filtriertes Wasser zuriick. 


Bei diesen widersprechen- 
den Angaben war es von Inter- 
esse, die entsprechenden Ver- 
haltnisse bei Chirocephalus 
grubet zu iberpriifen, — ge- 


horen doch die Anostraken in ihrem Nahrungserwerb demselben Typus 
wie die planktonischen Cladoceren an. 


Uber den Einflu8 exogener Faktoren. 203 


Methodik. Voraussetzung fiir die Herstellung eines vollig nahrungsfreien Milieus 
sind bakteriendichte Filter. Verwendung fanden Membranfilter (Satorius-Membran- 
filter- Gesellschaft, Gottingen), welche die Herstellung eines bakterienfreien Wassers 
erméglichen. Es wurde mit Tieren verschiedener KorpergréBe und unterschiedlichen 
Wassertemperaturen experimentiert. 


Jeweils 25 mit Chlamydomonas ernihrte Tiere von durchschnittlich gleicher 
Lange kamen in einen Behalter mit 500 cm? nahrungsfreiem Medium. Damit eine 
vollige Leere des Darmes garantiert war, wurden die Tiere vorher in filtriertes 
Wasser, in welchem gegliihter Kieselgur suspendiert war, gebracht. Der Erneue- 
rungskoeffizient schwankte je nach der Temperatur zwischen 30 und 45 min. Der 
erfolgte Tod wurde nach dem Stillstand des Herzens bestimmt. Die Ergebnisse 
sind im folgenden tabellarisch und graphisch dargestellt (Tabelle 3; vgl. Abb. 2). 


Bei den Hungerversuchen war von vornherein nur eine relativ kurze Lebens- 
dauer zu erwarten, kommt doch ein vélliger Nahrungsentzug in dem natiirlichen 
Biotop praktisch nicht vor. Fernerhin sind die Tiere staéndig in Bewegung, was 
sicherlich einen hohen Energiebedarf zur Folge hat. Die Ergebnisse zeigen vor 
allem eine starke Abhangigkeit von Temperatur und KorpergréBe; d.h. je hoher 
die Temperatur und je kleiner die KérpergréBe, um so kiirzer kann das Hungern 
ertragen werden. Erhohte Temperatur hat einen gesteigerten Stoffwechsel zur 
Folge, der zu einer schnelleren Aufzehrung der Reservestoffe fiihrt. Bei der K6rper- 
groBe diirfte die bei kleineren Tieren ungtinstigere Relation Kérpervolumen: K6érper- 
oberflache fiir den schneller eintretenden Tod verantwortlich sein. 


ce) Versuche mit verschiedener Ernahrung. Die Nahrung der Ano- 
straken in ihrem natiirlichen Biotop diirfte sich mit der der pelagisch 
lebenden Cladoceren im allgemeinen decken. Fir die Haltung im Labo- 
ratorium kommen deshalb die fiir Cladoceren verwandten Futtermittel 
in Frage. Doch sind die hier gemachten Erfahrungen noch sehr gering. 
Dies gilt vor allem fiir kiinstliches Futter wie z. B. Starke, KiweiB usw. 
Es wurde deshalb eine Reihe von Versuchen unternommen, um den 
Wert verschiedener Futtermittel im Hinblick auf das Wachstum von 
Chirocephalus grubei zu untersuchen. 


Methodik. Jeweils 80 Metanauplien kamen in 3 Liter fassende Glaszylinder, 
denen die verschiedene Nahrung zugesetzt wurde. Ks versteht sich, daB die tibrigen 
exogenen Faktoren wie Temperatur, Licht, py-Wert usw. ausgeglichen sein mitissen. 
Als Futtermittel fand eine Kultur von Chlamydomonas spez., Backerhefe, Starke, 
EiweiB8, Eigelb und Teichschlamm (Detritus) Verwendung. Uber die Form der 
Zugabe zu dem Medium wurde schon weiter oben berichtet (vgl. Abschn. Erneue- 
rungskoeffizient). 

Ob die Tiere die maximale Nahrungsmenge aufnehmen, ist unschwer am Darm- 
inhalt zu erkennen, Dieser ist durch den Koérper durchscheinend sichtbar. Er mu8 
-das Abdomen bis zur Spitze erfiillen. Wie schon erwahnt, spielt der Gehalt an 
Seston keine erkennbare Rolle; d. h. auch in einer sehr diinnen Nahrungssuspension 
werden die einzelnen Teilchen genau so schnell angereichert wie in einer dichteren. 
Es ist zweckmafiger, mehrmals geringe Nahrungsmengen zuzusetzen, als eine 
groBere auf einmal, da es bei einer zu grofen Dichte der Suspension zu einer Ver- 
klebung und Verstopfung der feinen Reusenapparate kommen kann. Den gleichen 
Effekt bei Fiitterung von Daphnien beschreiben R. Frirscu, PapanicoLav, 
Scuutze-ROppucKs, WaGLER (1925). Ein vélliger Wasserwechsel wurde alle 
5 Tage vorgenommen. Die Temperatur betrug durchschnittlich 12°C (zwischen 
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10 und 15°C schwankend). Der py-Wert betrug 6,8—7,4. Die MeBergebnisse 
wurden variationsanalytisch ausgewertet und zum Teil auch ag eae dargestellt 


(vgl. Tabellenbeilage und Abb. 3). 
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Abb. 3. Wachstum bei verschiedener Ernahrung. 


Die Fiitterungsversuche zeigen, daB Chirocephalus grubei die ver- 
schiedenartigste Nahrung auszuniitzen versteht. Tatsachlich hat ja 
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Abb. 4. Uberlebendenkurve bei Fiitterung 
mit Hiweif. 


v. DEHN (1931) gezeigt, daB Daph- 
nien, Starke, EiweiB und Fett 
verdauen. 

Da die Anostraken in bezug 
auf Nahrungserwerb und Nahrung 
eine weitgehende Ubereinstim- 
mung zeigen, darf bei ihnen wohl 
ebenfalls eine Ausnutzung dieser 
3 Gruppen angenommen werden. 

Chlamydomonas, Biackerhefe, 
Stirke, EiweiB und Kigelb erwiesen 
sich denn auch als nahezu gleich- 
wertige Nahrung, zeigen doch 
Wachstumsverlauf und erreichte 
Endgré8e nur geringe Differenzen. 
Lediglich bei Fiitterung mit Teich- 
schlamm zeigt sich ein geringeres 


Wachstum. Da aber die Zusammensetzung des Teichschlammes wohl 
stets verschieden ist, kann die Verwendung eines einem anderen Teiche 
entnommenen Schlammes, der in seiner Zusammensetzung von dem 
ersten abweicht, zu durchaus anderen Ergebnissen fiihren. 

Die Sterblichkeit war bei den mit Eiwei8 gefiitterten Tieren am 
gréBten (vgl. Uberlebendenkurve Abb. 4). 
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Nach Beendigung des Wachstums waren von den 80 eingesetzten 
Individuen noch etwa 50 vorhanden. Die geringste Sterblichkeit war 
bei den mit Chlamydomonas spec. gefiitterten Tieren festzustellen. Die 
hohere Mortalitét bei den mit Eiweif ernihrten diirfte auf durch Faulnis 
unverdauter Nahrung entstandene Giftstoffe zuriickzufiihren sein. 

Um einen Einflu8 des verschieden groBen Lebensraumes auszu- 
schlieBen, wurden den anderen Behiltern so viele Exemplare entnommen, 
wie an mit EKiwei8 gefiitterte Tiere starben. 


Y. Einflu8 der Temperatur. 
1. Einleitende Bemerkungen. 


Unter den exogenen Faktoren, die den Organismus beeinflussen, 
spielt die Temperatur sicherlich eine bedeutende Rolle und hat deshalb 
schon friihzeitig zur Feststellung qualitativer wie quantitativer Be- 
ziehungen zu Wachstum und Lebensdauer gefiihrt. 

Die wichtigste Temperaturabhingigkeit des Wachstums wird aus- 
gedriickt in der Beramannschen Regel, die, zunichst nur fiir homéo- 
therme Tiere, besagt, daB im allgemeinen Tiere der gleichen Art in 
kithleren Gebieten gréBer sind als in wirmeren. 

Nach Renscx (1939) sind diese GréBendifferenzen auf verschiedene Zellzahl 
bei gleicher ZellgréBe zuriickzufiihren, woraus weiter geschlossen werden kann, 
daB bei grésseren Rassen die Zahl der Zellteilungen vergréBert ist. 

Wie aber BertTaLANFry (1940) bemerkt, ist die fiir Homéotherme 
aufgestellte BeEramannsche Regel sicher ein Spezialfall eines allgemeinen 
Gesetzes, macht sich doch eine gleichartige GesetzmiBigkeit auch bei 
den Poikilothermen geltend. Wahrend aber im ersten Fall den GréBen- 
verschiedenheiten vielfach genetische Unterschiede bzw. die Wirkung 
der Selektion zugrunde liegen, scheinen Wachstum und Korpergréfe 
bei Poikilothermen von der Temperatur direkt abhangig zu sein. 

Der Tiergeographie ist bekannt, daB vielfach bei Kaltwasser- gegentiber Warm- 
wasserformen ,,Riesenwuchs‘ auftritt. Zahlreiche Beispiele hierfiir finden sich 
bei Hesse. Doch auch durch experimentelle Untersuchungen ist die Giiltigkeit 
der Temperaturregel vielfach bestatigt worden. (Zusammenfassungen bei BELE- 
HRADEK (1935) und BrrtraLanrry (1940). 

Bei Daphnien vermindert sich nach Ostwatp (1904) die KérpergréBe mit 
steigender Temperatur. 

Bei den Euphyllopoden liegen in dieser Richtung systematische Untersuchungen 
nicht vor. Lediglich bei Marutas (1937) findet sich die Beobachtung, daB Branchi- 
pus stagnalis bei Temperaturen iiber 20°C kleiner bleibt als bei niedrigeren Tem- 
peraturen und da ferner die Lebensdauer verkiirzt wird. 

Die Beziehung zwischen Lebensdauer und Temperatur ist bei den Entomo- 
straken von groBer Bedeutung. Daf mit steigender Temperatur die Lebensdauer 
vieler Organismen sinkt, ist eine bekannte Tatsache; doch sind die hierbei gemach- 
ten Befunde z. B. bei Cladoceren besonders instruktiv. Eine genaue Angabe tiber 
die Temperaturabhangigkeit der Lebensdauer von Daphnia magna geben McArraur 
und Barmiin (1929) und Scuutze-ROBBecKE (1951). 
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Wenn R. Frirscu (1953) feststellt, da die Lebensdauer niederer 
Krebse nur bei Haltung im Laboratorium ermittelt werden kann, so 
ist dies im allgemeinen sicher richtig, wenn auch die gewonnenen Werte 
mangels Vergleichsméglichkeiten mit in ihrem natiirlichen Habitat auf- 
wachsenden Tieren nur mit einer gewissen Vorsicht aufgenommen werden 
diirften. , 

Fiir Untersuchungen in dieser Richtung ist nun die Art Chirocephalus 
grubei besonders ginstig. 

Da die Tiere zu einem bestimmten Zeitpunkt beim Fillen der Tiimpel 
aus dem Ki schliipfen und jahbrlich nur eine Generation auftritt, kann 
der Wachstumsverlauf im natiirlichen Biotop beobachtet und gemessen 
werden. Halt man die Tiere gleichzeitig im Laboratorium, so ist eine 
ausgezeichnete Vergleichsméglichkeit zwischen Wachstum und Lebens- 
dauer in natiirlicher und in kimstlich hergestellter Umwelt gegeben. 


2. Ergebnisse. 

a) Wachstum und Lebensdauer von Chirocephalus grubei in seinem 
natiirlichen Biotop. Es wurden 3 zeitlich verschieden auftretende Popu- 
lationen untersucht. Hierzu wurden in Abstinden von 2 oder 4 Tagen 
jeweils 50 Exemplare der betreffenden Population entnommen und die 
absolute Korperlange gemessen. Da Mannchen und Weibchen in an- 
nahernd gleichem Verhaltnis vorkommen und auch etwa die gleiche 
GroBe aufweisen (vgl. Abschnitt biologische Bemerkungen), brauchte 
eine getrennte Untersuchung nach Geschlechtern nicht stattzufinden. 

Die Ergebnisse der Messungen wurden variationsanalytisch aus- 
gewertet und graphisch dargestellt. 

Ferner wurde 3mal taiglich um 7,00 Uhr, 13,00 Uhr und 19,30 Uhr 
die Wassertemperatur gemessen und daraus die Tagesdurchschnitts- 
temperatur errechnet. Diese wurde ebenfalls in Form einer Temperatur- 
kurve graphisch dargestellt. 

Betrachtet man Wachstum und Lebensdauer der drei in ihrem 
natiirlichen Bictop aufgewachsenen Populationen, so zeigt sich eine 
deutliche Abhingigkeit von der Jahreszeit. 

Die zeitlich friiheste Population wurde am 14. 2. 53 gefunden. Die 
Tiere schwammen unter einer Eisdecke von mehreren Zentimetern und 
hatten bereits eine durchschnittliche Lange von 5,3mm. Da nach 
OEHMICHEN (1921) die GréBe der ausschliipfenden Larven 0,56 mm be- 
tragt, ist das Auftreten dieser Population erheblich friiher anzusetzen. 
Aus dem Wachstumsverlauf anderer untersuchter Populationen kann 
man das Ausschliipfen der Metanauplien etwa 20 Tage vorher, also um 
den 25. 1. 53 festsetzen. Das Wachstum war am 19. 4. 53 beendet. Die 
Tiere besafen bis zu diesem Zeitpunkt eine durchschnittliche Linge von 
etwa 29,5mm. Bereits am 25. 4.53 waren die letzten Exemplare ver- 
schwunden. Die Lebensdauer iibertrifft in diesem Falle die Wachstums- 
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dauer nur um wenige Tage und betragt also etwa 90 Tage. Die Durch- 
schnittstemperatur (berechnet aus den Tagestemperaturen) wahrend der 
gesamten Lebensdauer war 5,2°C. Eine jahreszeitlich spatere Popula- 
tion trat am 21. 2. 52 auf. Die Metanauplien lebten zu diesem Zeitpunkt 
ebenfalls unter den Tiimpeln iiberziehenden Eisdecken, hatten aber erst 
eine durchschnittliche Linge von 0,99mm. Da der Tiimpel am 17. 2. 
ohne Erfolg untersucht worden war, ist das Ausschliipfen ungefahr auf 
den 18. 2.52 anzusetzen. Das Wachstum war am 27. 4.52 mit einer 
Durchschnittslinge von 23,58 mm abgeschlossen. Bei einem Vergleich 
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Abb. 5. Wachstum dreier verschiedener Populationen von Chirocephalus grubei in ihrem 
natiirlichen Biotop. 


der Temperatur- mit der Wachstumskurve ist deutlich zu erkennen, 
wie Temperaturerniedrigung das Wachstum verlangsamt, zeigt sich doch 
parallel zu den zwei Tiefwerten der Temperaturkurve die Wachstums- 
kurve geknickt. Die letzten Tiere konnten am 5. 5.52 festgestellt 
werden. Daraus ergibt sich eine Lebensdauer von etwa 78 Tagen. Die 
Durchschnittstemperatur wihrend dieses Zeitraumes betrug 7,9°C. 

Die jahreszeitlich spaiteste Population schlieBlich wurde am 2. 4. 52 
festgestellt. In Tiimpeln, in denen schon eine Population von Chiro- 
cephalus grubei mit einer Durchschnittslinge von 14,00 mm lebte, 
wurden durch stirkere Regenfille um den 30. 3. 52, grdBere Randpartien 
unter Wasser gesetzt. Die Folge war, daB sich aus den dort im Vorjahr 
abgelegten Hiern eine neue Population entwickelte. Dieselbe hatte am 
2.4.52 eine durchschnittliche Linge von 1,25mm. Das Wachstum 
war am 12. 5. 52 beendet und die letzten Exemplare am 19. 5. 52 ver- 
schwunden. Es ergibt sich somit eine Lebensdauer von etwa 50 Tagen. 
- Die Durchschnittstemperatur wurde mit 13,5°C errechnet. 


Zum Vergleich seien die gefundenen Werte nochmals kurz zusammen- 
gefaBt (Tabelle 3; vgl. auch Abb. 5). 
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Es zeigt sich also, da, je spater Chirocephalus grubei jahreszeitlich 
auftritt, desto friiher die Entwicklung beendet ist. Um so geringer sind 
aber die erreichten EndgréBen und Lebensdauer; ein Ablauf, der im 


Tabelle 3. 
eon Che ee eee 
Teppetinn |r aac.t adplteaiaae 
' uren- mn 

Population schnitt) vo 

°C mm 
25.1. bis 25. 4. 5,2 29,50 | etwa 90 
1832s Soe Dw. 7,9 23,58 suns 
Bs 3x10". 13,5 TO ae, ae See 


iibrigen durchaus zweckmafig ist, da ja bei hdheren Temperaturen die 
Wohnstiitten schneller austrocknen und deshalb eine raschere Entwick- 
lung vonnoten ist. 


26M 7. =23.M. 2IV. 6.1V. 
Abb. 6. Wachstum bei verschiedener Temperatur. Ernéihrung: Teichschlamm (Detritus). 


Wenn die so gewonnenen Ergebnisse auch auf den rechten Weg 
deuten mogen, erhalten sie dennoch ihren endgiiltigen Wert erst durch 
die Isolierung der maBgeblichen Faktoren im Laboratoriumsexperiment, 
denn die physikalischen Verhiltnisse der Aufenthaltsorte sind selten so 
eintonig, da daraus der absolut sichere Schlu8B gezogen werden kénnte, 
sie hatten den Habitus ihrer Bewohner verschuldet. 

Es wurde deshalb experimentell der Einflu8 der Temperatur auf 
Wachstum, Korpergré8e und Lebensdauer untersucht. 

b) Einflu8 der Temperatur auf Wachstum und Lebensdauer (experi- 
mentelle Untersuchungen). Versuchsanordnung: In etwa 3 Liter ent- 
haltende Glaszylinder kamen jeweils 80 Metanauplien, welche derselben 
Population entstammten. In den Behiltern wurde die Temperatur auf 
drei verschiedenen Stufen gehalten, und zwar hatte GefaB Nr. 1 8—10°C, 
Nr. 2 14—16°C, Nr. 3 20—22° 0. 

Die Ernahrung war in zwei parallelen Versuchen verschieden. Bei 
der einen Versuchsreihe fand als Futtermittel Teichschlamm (Detritus), 
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bei der anderen Chlamydomonas Verwendung. Die iibrigen Bedingungen 
(Pu- Wert, Licht usw.) waren ausgeglichen. Die Messung der Tiere und 
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Abb. 7. Wachstum bei verschiedener Temperatur. Ernahrung: Chlamydomonas. 


die Darstellung der gefundenen Werte erfolgte in der schon beschriebenen 
Weise. Fernerhin wurden die Uberlebendenkurven konstruiert und die 
mittlere Lebensdauer berechnet (Tabelle 4; vgl. Abb. 6—9). 


Die gefundenen Resultate 
zeigen deutlich den Zusammen- 
hang zwischen der Temperatur 
einerseits und erreichter Endlange 
und Lebensdauer andererseits und 


Tabelle 4. 


Lebensdauer 


Tem- (in Tagen) 
peratur ees ae ee 
mittlerer 
°C Mittelwert | “Fehler 


Ernahrung: Teichschlamm (Detritus). 


8—10] 17,28 42,4 +1,4 
14—16] 13,89 33,6 +1,2 
20—22| 11,41 27,9 61,4 
Ernahrung: Chlamydomonas spec. 
8—10| 20,10] 52,5 + 2,4 
14—16| 15,29 | 39,4 + 2,0 
20—22| 12,90 | 34,8 ie 2.9 
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Abb. 8. Uberlebendenkurven bei verschiedener 

Temperatur. 8—10°C; —— 14—16°C; 

ceee- 20—22°C. Ernéhrung: Teichschlamm 
(Detritus). 


bestatigen vollauf die Befunde, die an Chirocephalus grubei in seinem 
natiirlichen Habitat gemacht wurden. Die geringere Endlange und 
_ die kiirzere Lebensdauer bei der Ernahrung mit Teichschlamm ist auf 
den geringeren Wert dieser Substanz als Nahrungsmittel gegentiber 
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Chlamydomonas spec. zuriickzufithren. Ein Vergleich der Uberlebenden- 
kurven (Abb. 8, 9) zeigt, da der Gewinn an Lebensdauer bei nied- 


rigeren Temperaturen nicht auf Jugend oder Alter beschrankt ist, 


sondern gleichmaBig erfolgt. 

Insgesamt kann gesagt werden, daB die Temperatur einen groBen 
Einflu8 auf Wachstum, erreichte EndgréBe und Lebensdauer von 
Chirocephalus grubei austibt. 

Diesem Temperatureinflu8 diirfte es in erster Linie auch zuzu- 
schreiben sein, da verschiedene Autoren, welche sich mit den Anostraken 
beschaftigten, von einigen 
Arten 2 Rassen annahmen. 


So berichtet z. B. Suwon von 
einem Dimorphismus bei Chiro- 
cephalopsis grubei, Eubranchipus 
vernalis, Chirocephalus diaphanus 
und Branchipus stagnalis. Von 
diesen Arten gebe es eine kleine 
und groBe Rasse, die auch im 
Ké6rperbau kaum verschieden sei. 
Auch Hartwie (1893) unter- 
scheidet eine groBe und kleine 
Form von Chirocephalus grubet 
und LunpsBLaD berichtet aus 
Danemark, da8 im Friihjahr 1905 
‘ gefundene Individuen von Chiro- 
@ 6. Ge ge 40 48 5S6 6463 cephalus grubei nur einen Zenti- 

Tage meter lang waren und nur wenige 

Abb. 9. Uberlebendenkurven bei verschiedener Tem- Hier hatten. Auch in den Be- 
peratur, 8—10°C; ———14—16°C; ----20 stimmungswerken findet man 
bis 22°C, Ernihrung: Chiamydomonas. fiir die erreichten Endlangen der 
Anostraken zum Teil recht va- 

riable Angaben. So wird z. B. in BRAvERS ,,Sii&wasserfauna Deutschlands‘* die 
Lange fiir Branchipus schifferi mit 11,5 mm angegeben. In BROoHMERS: ,,Die 
Tierwelt Mitteleuropas‘‘ dagegen findet man fiir die gleiche Art eine Lange von 


23,0 mm. 

Nach den gemachten Beobachtungen bin ich der Meinung, daB es 
sich bei den Angaben tiber verschiedene Rassen lediglich um verschieden 
abgestufte Wachstumsformen bezugsweise Standortmodifikationen, vor 
allem durch unterschiedliche Temperaturen hervorgerufen, handelt und 
nicht um erblich fixierte Rassen. 

_ An dieser Stelle seien noch einige Beobachtungen aus den Jahren 
1954/55 mitgeteilt, die nach Abschlu8 dieser Arbeit gemacht wurden. 

Am 24, 2.54 Larven von etwa 1,00 mm Lange unter einer Eisdecke. 
Die letzten Individuen (23,00—30,00 mm) wurden am 9.5.54 be- 
obachtet. Die Lebensdauer betrug also etwa 80 Tage. 

Im Juli 1954 sind simtliche Fundstellen ausgetrocknet. Der De- 


zember bringt starke Regenfalle, die ein allmahliches Fiillen der Timpel 
zeitigen. 
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Eine genauere Untersuchung der Fundstellen am 18. 12. 54 bleibt 
ohne Ergebnis. 

Am 28.12. finden sich Larven von etwa 1,00—1,50 mm. 

Das Wachstum dieser Population wurde mit der schon beschriebenen 
Methodik untersucht. Die Messungen wurden in Abstainden von etwa 
7 Tagen vorgenommen. 

Die letzten Tiere fanden sich am 7.5.55. Die Hanan seh alenge 
betrug 31,50 mm. 

Ks ergibt sich also fiir diese Population die erstaunlich hohe Lebens- 
dauer von etwa 135 Tagen. 


Dies wird verstandlich, wenn man bedenkt, daB der gréBte Teil der 
Entwicklung (etwa 90 Tage) unter einer Hisdecke stattfand; die Tem- 
peratur also nie 2—3°C tberstieg. 


VI. EinfluB der GréBe des Lebensraumes. 


Von den duBeren Faktoren, die das individuelle Wachstum beein- 
flussen, erregte die GroBe des Lebensraumes schon oftmals das Interesse. 
Bekannt ist die Erscheinung, da Frésche und Salamander, die in 
kleinen Zimmeraquarien gehalten werden, nicht die Dimensionen wie 
in der freien Natur erreichen. Aber auch dort hat z. B. Scumern ge- 
funden, daB die Individuen der Copepodengattung Diaptomus in gréBeren 
Wasseransammlungen gro8er sind als in kleineren. Indessen haben diese 
Feststellungen einen rein empirischen Charakter und HEssz stellt des- 
halb mit Recht fest: ,,... Wenn das Krebschen Diaptomus in gréBeren 
Teichen gréBer wird als in kleineren, so mag das an der hoheren Tem- 
peratur der kleineren Wassermassen liegen ...‘‘ Eine eindeutige Kdarung 
dieser Frage ist also nur durch das Experiment zu erwarten. 

Einen Zusammenhang zwischen individuellem Wachstum und der 
GréBe des Lebensraumes zeigten an aquatisch lebenden Tieren: 

Semper (1872) an Limnaeus stagnalis und Asellus aquaticus; VERNON (1895) 
an Echinodermenlarven; Horpauer (1902) an Karpfen; Basak (1906) an Kaul- 
quappen; BrrsKr (1921) an Kaulquappen; Gorrscu (1924, 1927/28) an Hydra, 
Planarien, Kaulquappen und Axoloteln; Witter und ScunicenBerG (1928) an 
Forellenbrut; Laneuans und Somrerrer (1928) an Karpfen; Crapp (1929) an 
Limnea stagnalis; Apotex (1931) an Kaulquappen; Poparasky (1932), RueH 
(1934), Lynn und Eprrmann (1936) an Kaulquappen. 

Nach Gorrscu sind bei Tieren zwei mégliche Falle zu unterscheiden : 

1. Durch die Lebenstatigkeit der Individuen in einem begrenzten 
Raum entstehen schadliche Exkretionsprodukte; es kommt also zu 
einer Autointoxikation innerhalb der Bevélkerung und damit zu einer 
Herabsetzung des Wachstums. Dieser Faktor kommt primar nur bei 
wenig beweglichen Tieren in Betracht, z. B. Planarien. Er kann durch 
dauerndes Wechseln des Mediums und dadurch erméglichte Entfernung 
der Stoffwechselprodukte ausgeschaltet werden. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 15 
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2. Bei beweglichen Tieren tritt in emem begrenzten Lebensraum eine 
dauernde Beunruhigung und Stérung ein; welche den WachstumsprozeB 
hemmt. Dieser ,,Stérungsfaktor“‘ macht sich also auch bei standigem 
Wechsel des Mediums geltend. Er ist sehr deutlich bei Kaulquappen, 
bei denen durch starke Besetzung der Behalter das Wachstum. verzégert 
und die Metamorphose herausgezégert wird. 

Die hier interessierenden Entomostraken sind in dieser Richtung 
noch wenig systematisch untersucht worden. 

WaRREN (1900) stellte fest, daB bei Haltung von Daphnia magna in begrenzten 
Raumen die Linge des Stachels geringer wird und die Vermehrung nachlaBt. 
DE LA VouLXx (1924) konnte zeigen, daB zwar die Eireifung bei Daphnien unter- 
bleibt, wenn die einzelnen Tiere in nur 0,5 cm* Wasser gehalten werden, daB aber 
der Stoffwechsel im iibrigen sehr rege und das Wachstum véllig normal ist. Wot- 
TERECK (1937) schreibt: ,,... Die GréBe des Lebensraumes, in der man mit SEMPER 
vielfach einen mitgestaltenden Faktor vermutet hat, spielt als solche keine deut- 
liche Rolle, denn man sieht die Crustaceen, sowohl die Cladoceren als Phyllopoden 
als Gammariden (Niphargus) in recht klemen Wasserbehaltern gedeihen und die 
gleichen Formen usw. annehmen, wie in ihrem natiirlichen, weitraumigen Habitat. 
Cladoceren kann man sogar in auffallend kleinen Kulturglasern (wenige Kubik- 
zentimeter) unbeschadet ihrer Fortpflanzung und Formgestaltung monatelang 
weiterziichten, wenn man nur dafiir sorgt, daB die Zahl der Individuen je Kubik- 
zentimeter bei.kleinen Rassen nicht gréBer als etwa 2—3 wird, daB Faulnis ver- 
hindert und geniigend Nahrung zugesetzt wird ...‘‘ Diese Bemerkungen W OLTERECKS 
stehen in Widerspruch zu seiner Feststellung, daB die Herstellung von mittleren 
und minimalen Milieustufen bei Cladoceren durch Kultur in kleinen GefaBen 
(Tuben, Salznapfchen u. dgl.), méglich ist. Bei der mittleren Milieustufe ist nach 
dem Verfasser Bewegungsenergie, Reaktionsgeschwindigkeit, Pigmentierung und 
Fettbildung erheblich herabgesetzt, doch findet noch eine regelmaBige Produktion 
von 1, 2—3 Hiern statt, aus denen sich lebensfahige Tiere entwickeln. Die minimale 
Milieustufe ist gekennzeichnet durch ein Leben ohne Fortpflanzung bei Herab- 
setzung von Bewegung, Reizreaktion, Fett- und Blutbeschaffenheit und unsicht- 
baren Ovarien. 

Man findet also in der an sich schon spiarlichen Literatur einander 
widersprechende Angaben, die eine genauere Priifung des Problems 
notig erscheinen lassen. 

Die gréBte Fehlerquelle bei allen Untersuchungen iiber den Einflu8 
des Lebensraumes ergibt sich durch die Ernihrung. Beinahe alle Ex- 
perimentatoren setzten ihren Versuchsreihen Nahrung im Uberflu8 zu 
und glaubten so, eine befriedigende Lésung gefunden zu haben. Ks ist 
aber, wie schon GortTscn richtig bemerkt, durchaus nicht gesagt, daB 
alle Tiere die gleiche Nahrungsmenge zu sich nehmen, ganz davon ab- 
gesehen, ob tiberhaupt eine gleichmafige Ausniitzung der Nahrung statt- 
findet. Wenn zudem diese Fehlerquelle nicht durch eine gentigend groBe 
Anzahl von Versuchstieren eliminiert wird, so kénnen die gewonnenen 
Ergebnisse nicht als gesichert betrachtet werden. 

Man miifite also prinzipiell jedes einzelne Tier mit der qualitativ und 
quantitativ gleichen Nahrungsmenge fiittern, eine Aufgabe, die prak- 
tisch wohl kaum durchfiihrbar ist. 
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Hier zeigt sich nun Chirocephalus grubei als besonders ginstiges 
Versuchsobjekt. 

Die Anostraken sind als aktive mobile Filtratoren Ernahrungs- 
automaten, die das im Wasser enthaltene Seston wahllos abfiltern; 
d.h. wenn sich die Tiere in einer gleichmaBigen Nahrungspension 
befinden, so ist jedes Individuum gezwungen, die gleiche Nahrungs- 
menge aufzunehmen. Hs diirfte hier also oben die erwahnte Fehlerquelle 
ausgeschaltet sein. 


Versuchsanordnung. Es wurden 3 Glaszylinder mit 2, 3 und 5 Liter filtriertem 
Tiimpelwasser unter gleichen au8eren Bedingungen wie Temperatur, Licht, py-Wert 


Korpergrosse 
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Abb. 10. Wachstum bei verschiedener GréBe des Lebensraumes. —— 5 Liter; 
——-— 2 Liter. P 


usw. aufgestellt. In jeden Behalter kamen 100 Metanauplien von durchschnittlich 
0,98 mm Lange. Es standen also jedem Individuum im ersten Falle 20 cm3, im 
zweiten 30 cm® und im dritten 50 cm® Wasser zur Verfiigung. Es ist dabei nicht zu 
vermeiden, daB wahrend der Versuchsdauer eine gewisse Anzahl von Tieren ab- 
stirbt. Da diese Verluste nicht in allen GefaBen gleich hoch sind, wiirde eine Ver- 
schiebung der GréBe des Lebensraumes eintreten. Man muB also korrekterweise 
in den anderen GefaBen so viele Exemplare wegnehmen oder dazugeben, bis in 
allen GefaiBen wieder die gleiche Anzahl vorhanden ist. 

Bei den Versuchen wurde der erste Weg beschritten, da es schwierig ist, Ersatz- 
tiere zu beschaffen, welche die gleiche DurchschnittsgréBe haben, sowie dem 
gleichen Milieu entstammen. . 

Gefiittert wurde mit Chlamydomonas spec. Die 'Temperatur betrug durch- 
schnittlich 13° C (zwischen 10—16° C schwankend). Eine Erneuerung des Wassers 
wurde alle 4 Tage vorgenommen. Die Ergebnisse wurden variationsanalytisch 
ausgewertet und graphisch dargestellt (vgl. Abb. 10). 


Die Ergebnisse zeigen, daB, wenn man tberhaupt von einem Zu- 
sammenhang zwischen Lebensraum und Ké6rpergrofe sprechen will, 
dieser nur in geringem Ausmafe vorhanden ist. Das Wachstum in den 
GefaBen von 2 und 3 Liter Inhalt zeigt keinen Unterschied und auch in 
dem Behilter von 5 Liter ist keine auffallende Steigerung festzustellen. 


Nun sind die am Anfang zitierten Autoren mit ihren Experimenten 
an aquatisch lebenden Tieren fast durchweg zu positiven Ergebnissen 
gelangt. Wie sind dieselben bei den nahezu negativen Resultaten in 
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unserem Falle zu erkliren? Es erscheint nicht unn6étig, zuerst emma 
zu definieren, was im allgemeinen unter dem Begriff ,,Stérungsfaktor“ 
zu verstehen ist. 

Bei allen Tieren setzt sich die energetische Bilanz aus zwei Faktoren 
zusammen; der Nahrungsaufnahme einerseits und dem Wachstums- 
ansatz und dissimilatorischen Verbrauch andererseits. Je groBer dieser 
dissimilatorische Verbrauch nun ist, um so weniger wird fiir den Wachs- 
tumsansatz iibrigbleiben; die Tiere werden aber um so mehr Energie 
verbrauchen, je mehr sie sich bewegen. Die Bewegung ist nun abhangig 
von dem Grad der Stérung und diese wiederum abhangig von der GroBe 
des zur Verfiigung stehenden Lebensraumes. Die Wachstumshemmung 
ware also hier die Folge einer relativ zu starken Dissimilation. 

Man kann sich andererseits auch vorstellen, daB trotz eines Uber- 
angebotes an Nahrung die effektive Nahrungsaufnahme nicht konstant 
ist, da in tibersetzten Behiltern durch die dauernde Stérung der Indi- 
viduen untereinander dieselben schlechter fressen und dadurch Wachs- 
tumsunterschiede auftreten. In diesem Falle wiirde sich also der ,,St6- 
rungsfaktor“ einfach auf die Abhangigkeit des Wachstums von der 
Ernéhrung reduzieren. Zu dieser Annahme kommt z. B. ADoLPH (1931), 
der, wie die meisten der Experimentatoren mit Kaulquappen arbeitete. 
Diese Tiere miissen die als Futter dienenden Objekte einzeln durch ziel- 
strebige Handlungen ergreifen. Werden diese Handlungen durch dauern- 
des ZusammenstoBen mit den tibrigen Tieren oder GefaBwande gestért, 
so ist leicht einzusehen, da8 trotz eines Uberangebotes an Nahrung nicht 
die maximale Menge aufgenommen werden kann. Dagegen sind, wie 
schon erwihnt, die Anostraken aktive monile Filtratoren, d.h. ihre 
Nahrung wird automatisch mit einem durch ununterbrochene Bewegung 
der Beinpaare erzeugten Wasserstrom, der Filtriereinrichtung zugefiihrt 
und wahllos zurtickgehalten. Diese Bewegungen, welche den Wasser- 
strom erzeugen, dienen gleichzeitig der Lokomotion, es sind also beide’ 
Vorgiinge eng gekoppelt. 

Da nun die Tiere stiindig in Bewegung sind, gleichgiiltig ob eine 
Stérung durch AnstoBen mit anderen Individuen oder Gefai®wiinden 
stattfindet, ist auch bei allen Tieren in gleicher Nahrungssuspension 
gleiche Nahrungsaufnahme garantiert, und folglich die Voraussetzung 
fiir ein gleichmaBiges Wachstum gegeben. 

Der bei haufiger Stérung gréBere Energieverbrauch scheint im 
Gegensatz zu der Nahrungsaufnahme keine primaire Bedeutung zu 
haben. 

Ich méchte deshalb annehmen, da8 das Problem des Wachstums in 
Beziehung zur Gréfe des Lebensraumes eine Funktion der Art des 
Nahrungserwerbes ist; d.h. je leichter die Nahrungsaufnahme gestort 
werden kann (durch ZusammenstoBen mit anderen Tieren oder sonstigen 
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Hindernissen), um so stirker wird sich der Zusammenhang zwischen 
Lebensraum und Wachstum darstellen. 

Eine Beobachtung, die sich gut mit den hier gewonnenen Ergebnissen 
deckt, méchte ich nicht unerwihnt lassen. 

Wie schon zu Anfang mitgeteilt, kommt in dem Fundgebiet von 
Chirocephalus grubei auch der den Notostraken zugehdrende Lepidurus 
productus vor, welchen ich ebenfalls von den Jugendstadien an im 
Aquarium aufzog. Hier erreichten die Tiere niemals auch nur annahernd 
die Gré8e der in ihrem natiirlichen Biotop lebenden Individuen, obgleich 
Nahrung im Uberflu8 vorhanden war und auch die Temperaturen denen 
im Freien herrschenden angeglichen waren. 

Die gleiche Beobachtung machten itibrigens A. Frrtscu (1866) und Scurert- 
MULLER (1908), die beide Lepidurus productus in Aquarien aufzogen und mit den 
in ihrem natiirlichen Habitat aufwachsenden verglichen. 

Die von mir im Freien untersuchten Tiere hatten eine durchschnitt- 
liche Endlange von etwa 60mm (einschlieBlich Furca). Die in den 
Aquarien gehaltenen erreichten nur etwa 36mm. Dieser recht erheb- 
liche Gr6éBenunterschied ist insofern erstaunlich, als man doch bei der 
relativ nahe verwandten Form Chirocephalus grubei nur sehr geringe 
Differenzen beobachtet. Greift man aber darauf zuriick, was oben tiber 
die Relation zwischen Wachstum, Lebensraum und Art des Nahrungs- 
- erwerbes ausgefiihrt wurde, findet man eine Erklirung. 


Die Notostraken, zu denen ja Lepidurus productus zahlt, gehéren 
einem vollig anderen Ernahrungstypus an als Chirocephalus grubev. 
LunpsuaD bezeichnet z. B. Lepidurus productus als Fleischfresser und 
Raubtier. 

Auf jeden Fall muB sich diese Form ihre Beuteobjekte einzeln greifen. 
Dabei ist es nicht erstaunlich, wenn sich die Tiere in einem eng be- 
grenzten Raum stéren und damit die maximale Nahrungsaufnahme 
verhindert wird, was wiederum ein gehemmtes Wachstum zur Folge hat. 


Die geringe GroBendifferenz, welche auch bei Chirocephalus grubei 
zu beobachten ist, diirfte 1. auf die Selektion zurtickzufiihren sein, d. h. 
schwache Tiere, die unter Laboratoriumsverhaltnissen noch ktnstlich 
gehalten werden, fallen im Freien Feinden zum Opfer. Zum 2. dirfte 
ein noch so sorgfaltig zusammengesetztes Laborfutter niemals ganz der 
natirlichen Nahrung entsprechen. 

Von Bedeutung mag unter Umstanden auch eine sog. ,,kollektive* 
Verdauung sein. Bei Cladoceren steigt nach v. Dunn (1931) bei Uber- 
besetzung die bei Kinzelhaltung geringere Wahrscheinlichkeit, daB die 
Nahrungsteile mehrfach den Darm passieren und dadurch eine bessere 
Ausnutzung stattfindet. Doch liegen solche Verhaltnisse wohl nur bei 
Nahrung vor, die Zellen mit einer schwer angreifbaren Membran enthalt. 
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So konnten z. B. bei Fiitterung mit Bickerhefe die angedauten 
Zellen noch im Darmende von Chirocephalus grubei nachgewiesen werden. 
Bei den mit Chlamydomonas gefiitterten Tieren ergaben Darmunter- 
suchungen, dafs die Algen restlos verdaut und nur noch durch die 
Farbung des Darmkanals nachweisbar waren. Man darf in diesem Falle 
also eine relativ griimdliche Ausnutzung der Nahrung annehmen. 


VII. Einige biologische Bemerkungen. 
Es sei hier der Versuch unternommen, einige eigene Beobachtungen 
mit den sich manchmal widersprechenden Berichten und Meinungen 
anderer Autoren in Einklang zu bringen. 


1. Vorkommen, zeitliches Auftreten und Lebensdauer 
von Chirocephalus grubei DyB. 


Wenn Spanvt schreibt: ,,... In unseren Gegenden kommen Euphyllopoden nur 
in voriibergehend austrocknenden Gewissern vor, die oft nur zur Zeit der Schnee- 
schmelze, stirkerer Regen oder Uberschwemmungen auftreten, sonst aber das ganze 
Jahr tiber trocken liegen...‘‘, so ist das auch fiir die hier beschriebenen Fundstellen 
zutreffend. 


Die Frage, ob die Hier, um den Nauplius das Ausschliipfen zu erméglichen, 
austrocknen und einfrieren miissen, ist schon des 6fteren behandelt worden. Die 
meisten Forscher vertreten die Ansicht, da8 zumindest eines, wenn nicht gar 
beides vonnéten ist. Eine gegenteilige Beobachtung macht Prevost! Nach ihm 
soll Chirocephalus diaphanus weder der Austrocknung noch des Hintrierens be- 
diirfen. LunppBiap (1921) berichtet aus Norwegen und Schweden, da8 sich Lepid- 
urus arcticus ausschlieBlich in mehreren Meter tiefen Seen aufhalt, die nie aus- 
trocknen. 

Ks ist in diesem Falle natiirlich auch méglich, daB die Randpartien 
der Seen trockengelegt werden und dadurch die dort abgesetzten Kier 
doch austrocknen bzw. ausfrieren. Fiir meine Fundstellen konnte ich 
feststellen, daB sie zwar einen groBen Teil des Jahres kein Wasser 
fiihren, der Boden aber nicht staubtrocken wird, sondern immer eine 
gewisse Feuchtigkeit behalt. Die Dauer des Frostes ist in den einzelnen 
Jahren verschieden; doch diirfte ein vélliges Fehlen in unseren Breiten 
kaum vorkommen. Der Zeitpunkt des Ausschliipfens der Hier ist sicher- 
lich von verschiedenen Elementareinfliissen wie Trockenheit, Frost und 
Temperatur des Wassers abhingig; méglicherweise handelt es sich 


darum, daf} durch diese Faktoren die das Ei umgebende Schale ge- 
lockert wird. 


Uber die Wachstums- und Lebensdauer sowie ihre Beeinflussung 
durch die Temperatur wurde schon berichtet. Danach iiberschreitet die 
durchschnittliche Lebensdauer die des Wachstums nur um wenige Tage. 


So wird Chirocephalus grubei wohl auch unter giinstigen Bedingungen 
nicht viel alter als 3 Monate. 


<< 
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_ Fir das Absterben der Tiere wird in der Literatur fast durchweg die im Laufe 
des Friihjahrs sich erhéhende Temperatur verantwortlich gemacht. Dieser Irrtum 
_ geht auf Laborversuche zuriick, die F. Braver (1877) mit Lepidurus productus 
machte. Er meinte gefunden zu haben, daB diese Art nur Temperaturen bis zu 
17°C vertragt. Leider wurden diese Angaben, zweifellos ohne Uberpriifung, von 
den spateren Autoren iibernommen und auch auf den fast stets vorhandenen Be. 
gleiter von Lepidurus productus, Chirocephalus grubei ausgedehnt. So schreibt z. B. 
Wotr (1908), der die deutschen Euphyllopoden in Kalt- und Warmwasserformen 
einteilt: ,,... die genannten Kaltwasserformen (Lepidurus productus und Chiro- 
cephalus grubei) trifft man schon Mitte Marz oder Anfang April als vollstandig 
erwachsene Individuen an. Sie fristen ihr Leben solange, bis die Frihlingssonne 
den Aufenthaltsort iiber 15° C erwarmt, was dann ein rasches Eingehen der beiden 
Vertreter zur Folge hat...‘‘ Erst Hessm (1936) wies darauf hin, daB Lepidurus 
productus und Chirocephalus grubei nicht daran denken, bei 17°C abzusterben, 
sondern selbst bei so hohen Temperaturen wie 27°C durchaus mobil sind. 


_ Ich selbst ma’ Ende April und Anfang Mai an von der Sonne be- 
strahlten Stellen sogar Temperaturen bis zu 30°C; obwohl die Tiere 
dieser Temperatur mehrere Stunden ausgesetzt waren, -zeigten sie 
keinerlei Schadigung. Da8B auch die Larven sich bei der. Temperatur 
von 20—22°C entwickeln, wurde schon weiter oben. berichtet. Es 
zeigt sich hier wieder einmal, da8 zur Klarung okologischer Verhaltnisse 
allein die Zustinde in der freien Natur mafSgebend sind, zumindest aber 
mit den im Laboratorium gewonnenen Ergebnissen tibereinstimmen 
miussen. 

Die EHinteilung in Kalt- und Warmwasserformen ist also nicht haltbar, 
zumal z. B. Gascnorr (1928) gezeigt hat, daB die sog. Wasserform 
Triops cancriformis Temperaturen bis zu 0°C ertragen kann, 

- Es kann daher Chirocephalus grubei auf keinen Fall als stenotherme 
Form bezeichnet werden, vielmehr mu8 bei dem weiten Gedeihbereich 
dieser Organismus in bezug auf die Temperatur die Art geradezu eury- 
therm genannt werden. Man kann vielmehr annehmen, dai der Tod 
von Chirocephalus grubei, falls die Wohnstitten nicht vorher aus- 
trocknen oder sie Feinden (z. B. Molche, Frésche, Dytiscidienlarven) 
zum Opfer fallen, ein natiirlicher ist. 

Bei der Angabe von Spanpt iiber ein Vorkommen bis in den Juli 
scheint es sich um einen extremen Fall zu handeln, der nicht als Regel 
angesehen werden kann. Nach eigenen Beobachtungen sind die Tiere 
nur bis Ende Mai, Anfang Juni anzutreffen. 


2. Gropenverhiilinis und Hiaufigkeit der Geschlechter. 
Auch iiber die Frage des GréBenverhiltnisses zwischen Mannchen 
und Weibchen finden sich in der Literatur zum Teil widersprechende 
Angaben. 


vy. ZoGRAF (1907) meint, daB bei den Euphyllopoden die Mannchen in der Regel 
groBer und kraftiger seien. Dagegen schreibt Wacter: ,,... Die Euphyllopoden- 
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mannchen sind groBtenteils kleiner als die Weibchen. Nur vereinzelt sollen Aus- 
nahmen vorkommen. So soll Lepidurus productus im mannlichen Geschlecht groBer 
sein und das gleiche ist wohl auch fiir Chirocephalus grubei der Fall...“ 

Messungen, die ich an je 250 ausgewachsenen Mannchen und Weib- 
chen durchfiihrte, ergaben: Mannchen Durchschnittslange 23,45 mm, 
Weibchen Durchschnittslinge 23,55mm. 1000 Individuen wurden auf 
das zahlenmaBige Verhiltnis der Geschlechter untersucht. Es fanden 
sich 489 Minnchen und 511 Weibchen, was einem Verhaltnis von etwa 
50:50% entspricht. 


Zusammenfassung. 


1. Der Erneuerungskoeffizient von Chirocephalus grubei ist abhangig 
von der Temperatur und der Art der Nahrung, aber unabhangig von 
der KoérpergréBe. Je nach den gebotenen Temperatur- und Ernahrungs- 
bedingungen konnten Schwankungen zwischen etwa 25 und 75 min 
festgestellt werden. 

2. Die Lebensdauer von Chirocephalus grubei in einem vollig nah- 
rungsfreien Milieu ist stark abhaingig von Temperatur und Korpergr6éBe. 
Héhere Temperatur und geringere KoérpergréBe bewirken eine Herab- 
setzung der Lebensdauer. Hungerversuche bei verschiedenen Tem- 
peraturen mit Tieren unterschiedlicher KorpergroBe ergaben je nach der 
Faktorenkombination Lebensdauern zwischen etwa 10 und 120 Std. _ 

3. Es wurde der Einflu8 verschiedenartiger Nahrung (Chlamydo- 
monas, Backerhefe, Stirke, EiweiB, Eigelb) auf Wachstum und erreichte 
KorpergroBe untersucht. Dabei konnte gezeigt werden, daB die ge- 
nannten Futtermittel trotz ihrer unterschiedlichen Zusammensetzung 
eine nahezu gleichwertige Nahrung bilden. 

4. Es lieB sich nachweisen, daB die Temperatur den stirksten EinfluB 
auf Wachstum, Korpergr68e und Lebensdauer ausiibt. 

5. Erhohte Temperatur hat eine Beschleunigung des Wachstums, 
aber eine Herabsetzung der erreichten EndgréBe und Lebensdauer zur 
Folge. 

6. Die erreichten Endgréfen im natiirlichen Biotop liegen durch- 
schnittlich zwischen 17,5 und. 29,5 mm. 

7. Der Gewinn oder Verlust an Lebensdauer bei niedriger bzw. 
héherer Temperatur ist nicht auf Jugend oder Alter beschrankt, sondern 
erfolgt gleichmaBig. 

8. Die Lebensdauer im natiirlichen Biotop schwankt je nach der 
herrschenden Temperatur zwischen etwa 45 und 90 Tagen. 

9. Die durchschnittliche Lebensdauer tiberwiegt die Wachstumsdauer 
in der Regel nur um einige Tage (etwa 4—10). 

10. Die Gr6Be des Lebensraumes hat keinen erkennbaren Einflu8 
auf Wachstum und KérpergréBe. Es wurde versucht zu zeigen, daB 
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das Problem des Wachstums in Beziehung zur GréBe des Lebensraumes 
in erster Linie eine Funktion der Art des Nahrungserwerbes ist. 


11. Es wurde festgestellt, daB die Art Chirocephalus grubet noch bei 
Temperaturen von 20—22°C gedeiht und selbst Temperaturen von 
30° C fiir mehrere Stunden ohne erkennbare Schadigung vertriigt. Sie 
muB daher im Gegensatz zu der in der Literatur vorherrschenden 
Meinung nicht als stenotherme, sondern als eurytherme Form bezeichnet 
werden. 


12. Bei Chirocephalus grubei sind die erreichten durchschnittlichen 
Endlangen von Mannchen und Weibchen etwa gleich gro8. 


13. Das zahlenmaBige Verhaltnis von Mannchen und Weibchen ist 
nahezu 50:50%. ; 


14. Es wird eine kurze Beschreibung der Kulturbedingungen fiir die 
Art Chirocephalus grubei gegeben. 


Literatur. 


Apowpu, E. F.: The size of body and the size of the environment in the growth 
od tadpoles. Biol. Bull. 61 (1931). — Body size as a factor in metamorphosis of 
tadpoles. Biol. Bull. 1981. — Bapax, E.: Experimentelle Untersuchungen iiber 
die Variabilitat der Verdauungsréhre. Arch. Entw.mechan. 21 (1906). — Br.e- 
HRADEK, L.: Temperature and living matter. Protoplasma-Monogr. 8 (1935). — 
Berratanery, L.: Theoretische Biologie. Bd. Stoffwechsel und Wachstum. Berlin 
1942, — Brrsxi, F.: Uber den EinfluB des Lebensraumes auf das Wachstum der 
Kaulquappen. Pfliigers Arch. 188 (1921). — Bravzr, F.: Beitrage zur Kenntnis 
der Phyllopoden. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K]. 75 (1877). — 
Craus, C.: Zur Kenntnis des Baues und der Entwicklung von Branchipus stagnalis 
und Apus. Abh. kgl. Ges. Wiss. Géttingen 18 (1873). — Crass, E. D.: Grows of a 


pond snail Lymnaea stagnalis as indicated by increase in shell size. Biol. Bull. 56, 


41—64 (1929). — Denn, M. v.: Untersuchungen tiber die Verdauung von Daphnien. 
Z. vergl. Physiol. 13 (1931). — Frrrscu, A.: Uber das Vorkommen von Apus und 
Branchipus in Béhmen. Verh. zool. bot. Ges. Wien 16 (1866). — Fritscu, R. H.: 
Die Lebensdauer von Daphnia spec. bei verschiedener Ernahrung, besonders bei 
Zugabe von Pantothensaure. Z. wiss. Zool. 157 (1953). — Gascuort, O.: Beobach- 
tungen und Versuche an Triops cancriformis. Zool. Anz. 75 (1928). — Gorrtsou, W.: 
Lebensraum und KorpergréBe. Biol. Zbl. 44 (1924). — Die KoérpergréRe der Tiere 
und die sie bestimmenden Faktoren. Naturwiss. 15, 792—799 (1927). — Unter- 
suchungen tiber wachstumshemmende Faktoren. Zool. Jb. 45 (1928). — GELrIs, 
S.S., u. G. L. CrarKe: Organic matter in dissolved and in colloidal forms as food 
for Daphnia magna. Physiologic. Zool. 8, 127 (1935). — Harrwie, W.: Verzeichnis 
der lebenden Krebse der Provinz Brandenburg. Berlin 1893. — Hussz, E.: Kleinere 
Beitrage zur Arthropodenfauna der Mark. Mark. Tierwelt 1, 105—106 (1935). — 
Welche Hochsttemperaturen vertragt Lepidurus apus unbeschadet. Zool. Anz. 120 
(1937). — Uber Vorkommen und Verbreitung der Phyllopoden Chirocephalus 
grubei, Triops cancriformis und Lepidurus apus in der naheren und weiteren Um- 
gebung von Berlin. Mark. Tierwelt 15 (1936). — Hxssn, R.: Die Bercmannsche 
' Regel. Naturwiss. 1925. — Tiergeographie auf dkologischer Grundlage. Jena 
1924. —Okologie der Tiere. In Handwérterbuch der Naturwisschaften, Bd. 17. 


220. Hararp KaLiINowsky : 


1932. — Hussr, R., u. F. Dorier: Tierbau und Tierleben, Bd. II. Leipzig u. Berlin 
1914. — Horrsaunr, C.: Uber den Einflu8 des Wasservolumens auf das Wachstum 
der Fische. Allg. Fischereiz. 27 (1902). — Honiemann, H. L.: Die deutschen 
Euphyllopoden. Bl. Aquar. u. Terrar.kde 32 (1921). —Kammurer, F’.: Methoden der 
experimentellen Variationsforschung. In ABDERHALDENS Handbuch der biologischen 
Arbeitsmethoden, Abt. 9, Teil 3. 1937.— KernHack, L,: Phyllopoda. In A. BRAUER, 
Die SiBwasserfauna Deutschlands, H. 10. 1909. — Kxorricu, J.: Studien tiber 
die Ernahrungsbedingungen der Daphnien. Pléner Ber. 1901. — Laneuans, V.: 
Der Raumfaktor in der praktischen Teichwirtschaft. Nachrichtenbl. Tierz. u. 
Fischerei 1, 85—88, 97—106. Lanquans, V., u. F. ScorerreR: Die Raum- 
faktorenversuche an der Forschungsstation fiir Fischzucht und Hydrobiologie in 
Hirschberg. Nachrichtenbl. Tierz. u. Fischerei 1, 145—150 (1928). — LunpsBuapD, O.: 
Vergleichende Studien iiber die Nahrungsaufnahme einiger schwedischer Phyllo- 
poden nebst synonymistischen, morphologischen und biologischen Bemerkungen. 
Ark, Zool. (Stockh.) 18, Nr 16 (1920/21). — Lynn, W.G., and A. EDELMANN: 
Crowding and metamorphosis in the tadpole. Ecology 17 (1936). — Maruras, P.: 
Biologie des Crustaces Phyllopodes: Bibliotheque soc. Philomatique des Paris 
1937. — McArrtuor, J.W., and W. H. T. Battie: Metabolic activity and duration of 
life. 1. Influence of temperature on longvity in Daphnia magna. 2. Metabolic rates 
and their relations to longvity of Daphnia magna. J. of Exper. Zool. 58 (1929). — 
Naumann, E.: Spezielle Untersuchungen iiber die Ernahrungsbiologie des tierischen 
Limnoplanktons. Lunds. Univ. Arsskr., Adv. II 1921, 17. — ABDERHALDENS 
Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. 9, Teil 2. 1925. — OEHMISCHEN, 
A.: Die Entwicklung der 4uBeren Form des Branchipus grubei. Zool. Anz. 53 
(1921). — Ostwatp, W.: Experimentelle Untersuchungen tiber den Saisondimor- 
phismus bei Daphniden. Arch. Entw.mechan. 18 (1904). — Papanicouau, G.: 
Experimentelle Untersuchungen tiber die Fortpflanzungsverhaltnisse bei Daphniden 
(Simocephalus vetulus und Moina rectirostris var. Lilljeborgii). Biol. Zbl. 30, 689, 
737, 753, 784 (1910). — Popurasky, J.: Uber den Einflu8 des Lebensraumes auf 
das Wachstum der Tiere. Roux’ Arch. 127 (1932). — Preuss, G.: Uber den Bau 
und die Muskulatur der Gliedmaf8en der Anostraken und Phyllopoda. Diss. Kiel 
1950, — PrzipraM, H.: Methodik der Experimentalzoologie. In ABDERHALDENS 
Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. 9, Teil 1. 1925. — Renscu, A.: 
Klimatische Auslese von GréBenvarianten. Arch. Naturgesch., N. F. 8 (1939). — 
Typen der Artbildung. Biol. Rev. 14 (1939). — Neuere Probleme der Abstam- 
mungslehre. 1947. — Ruan, R.: The space factor in the growth rate of tadpoles, 
Kecology 15 (1934). — Scururrmtuer, W.: Hiniges tiber Zucht und Fundstellen 
von Apus productus und Branchipus grubei Dys. Wschr. Aquar. Terrar.kde 
1908. — Scruuzn-RosBecKE, G.: Untersuchungen der Lebensdauer, Altern und 
Tod bei Arthropoden. Zool. Jb., Abt. allg. Zool. u. Physiol. 62 (1951). — Szmpmr, 
C.: Die natiirlichen Existenzbedingungen der Tiere. Leipzig 1880. — Spanpu, H.: 
Euphyllopoda, In P. Scuuuzn, Biologie der Tiere Deutschlands, Teil 14. 1925. — 
Stuart, C, A., MacPuerson and H. J. Coormr: Studies of bacteriologically sterile 
Moina macrocopa and their food requirements. Physiologic. Zool. 4 (1931). — 
Storcu, O.: Cladocera. In Biologie der Tiere Deutschlands, Teil 14. 1925. — 
Morphologie und Physiologie des Fangapparates der Daphniden. Erg. Zool. 6 
(1924), — VauLx, DE LA: C. r. Acad. Sci. Paris 174, Nr 26 (1924). — VERNon, 
H. M.; Effects of environment on echinoderm larvae. Philosophic. Trans. Roy. Soc. 
Lond. Ser. B 186, 577—632 (1895). — Waauer, E.: Branchiopoda. In KiKen- 
THALS Handbuch der Zoologie, Bd. 3. 1926. — Phyllopoden. In ABDERHALDENS 
Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. 9, Teil 2. 1925. — WARREN, E.: 
On the reaction of Daphnia magna to certain changes in it’s environment. Quart. 


Uber den Einflu8 exogener Faktoren. 221 


J. Microse. Sci. 43 (1900). — Weser, E.: GrundriB8 der biologischen Statistik fiir 
Naturwissenschaftler und Mediziner. Jena 1948. — Wersenperc-Lunp, C.: 
Biologie der SiBwassertiere. Wirbellose Tiere. Wien 1939. — Wier, A., u. 
E. ScHNIGENBERG: Untersuchungen tiber das Wachstum bei Fischen. 1. Uber den 
Einflu8 des Raumfaktors auf das Wachstum der Bachforellenbrut. Z. Fischerei 25, 
263—290 (1927). — Woxrereck, R.: Uber die Spezialitat des Lebensraumes, der 
Nahrung und der Kérperformen der pelagischen Cladoceren und tiber ékologische 
Gestaltsysteme. Biol. Zbl. 48, 521 (1928). — Technik der Variation- und Erblich- 
keitsanalyse bei Crustaceen. In ABDERHALDENS Handbuch der biologischen 
Arbeitsmethoden, Abt. 9, Teil 3. 1937. — Wotr, E.: Die geographische Verbreitung 
der Phyllopoden, mit besonderer Beriicksichtigung Deutschlands. Verh. Dtsch. 
Zool. Ges., 18. Jahresverslg 1908. — Wo xr, M.: Ein einfacher Versuch zur PUTTER- 
schen Theorie von der Ernahrung der Wasserbewohner. Internat. Rev. Hydrobiol. 
2 (1909). — Zoerar, N.v.: Phyllopodenstudien. Z. wiss. Zool. 86 (1907). 


Dr. Haratp Katiinowsky, Moérfelden (Hessen), Westendstr. 40. 


Z. 


Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44, S. 222—268 (1955). 


Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Erlangen. 


UNTERSUCHUNGEN ZUR PHYSIOLOGIE DER BEGATTUNG 
UND BEFRUCHTUNG DER SCHLAMMSCHNECKE 
LYMNAEA STAGNALIS L. 


Von 
Hans-JoacHim HORSTMANN. 
Mit 25 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Mérz 1955.) 


Inhalt. Seite 
A. Ninleitung und Problemstellung 500 7 te see sd . 223 
‘B.i Materia) und, Methodemaviiauue. ty syste: opie. = at meee a ee 224 
L. AufzuchtndsHaltung:der Tiere.) 3 «2 inj.) atten a -e 224 
Ts, Operationsmethodikjc. ce Sammeetss ba fap nel Heekely-2- e 225 
GO; Begattung und Miablage...a: Payee teeiee, «be le Pee seater 227 
I. Die Begattung und die Speicherung des Spermas ......... 227 
1. Die Ubertragung des Spermas bei der Kopulation . ...... 227 
2. Weg und Schicksal des Kopulationsspermas .......... 228 
3. Die Bedeutung der Befunde fiir die Besamung der Hier . . . . . 230 
II. Die Beziehungen zwischen Begattung und Hiablage ........ 231 
1. Priifung dieser Beziehungen bei Lymnaea stagnalis .. ..... 231 
2. Die Analyse der durch eine Begattung gegebenen Faktoren . . . 233 
Ill. Die Fortpflanzung unbegatteter Schnecken ........2... 237 
1. Die Frage nach der Bedeutung des Receptaculums fiir die besamen- 
den. Spermien. pactacAva oe of RRS ak SUR, Sas ee 237 


2. Weitere Untersuchungen zur Frage einer Nachreifung der Spermien 238 
3. Die Bedeutung des Receptaculums fiir die Ovulation bei unbegat- 


teten ,Schneokent Avzietians, ARE, Pou 1) Set ee 239 

D. Die Vorginge im Receptaculum seminis nach einer Begattung .... . 240 
I, Die chemische Untersuchung des Receptaculuminhaltes . .... . 240 

1; Methodike, Be os, 3 tie comes Dae ies Sk eae ee . 240 

2: Die Untersuchung auf niedermolekulare EiweiBbausteine . . . . 240 

3. Das Auftreten der Aminosiuren im Receptaculum ...... . 241 

4. Das Schwinden der Aminosduren. . .....-.>4...... » 244 


5. Die Frage nach der Bedeutung der Aminosiuren fiir die Ovulation 247 


II. Das histologische Bild des Receptaculumepithels ......... 247 
IIT :. Die Deutung dor, Befunde.S ct tus. Sey Leen. ee ee 249 
E. Zur Frage der Bevorzugung der Fremdspermien bei der Befruchtung . . 250 
I. Uber ein genetisch bedingtes Gehiusemerkmal bei Lymnaea stg eatin 250 
II. Die Bedeutung der Fremdspermien bei einkreuzender Begattung . . 253 

III. Die Bedeutung der Fremdspermien bei ovulationsauslésender Begat- 
1 era eS Be RL yea MR ek Rick a 255 
IV. Versuch zur Klaérung der physiologischen Reifung der Spermatozoen 259 

F. Die Bedeutung der Befunde fiir die Fortpflanzungsphysiologie der Pulmo- 
Matem 5. » +» Lennon ei SR, Beet eee eens. an eee 261 
Zusammenfassung... <i. vgdeeqneteuehh, Ral eb-te Ete ee 265 

Literatur 


———— 


Zur Physiologie der Begattung der Schlammschnecke. 223 


A. Einleitung und Problemstellung. 

Alle Pulmonaten sind Zwitter; jeder Acinus ihrer Gonade bildet zu- 
gleich Kier und Spermien. Daher ist es nicht weiter verwunderlich, da 
Schnecken vieler Arten in strenger Isolierung befruchtete und entwick- 
lungsfahige Hier legen kénnen. Dr LARAMBERGUE (1939) hat diese Arten 
in einer bedeutenden Abhandlung tiber die Selbstbefruchtung der Pul- 
monaten zusammengestellt. Demgegeniiber gibt es jedoch auch Arten, 
die sich nur nach einer Begattung vermehren kénnen. 

Aus diesem Sachverhalt wurde hiufig geschlossen, da die eigenen 
Spermien in Spermoviduct- und Befruchtungstasche — den Ort der Be- 
samung — physiologisch unreif seien. Erst im Receptaculum seminis 
sollen die wahrend einer Kopulation iibertragenen Spermatozoen heran- 
reifen und damit befruchtungsfihig werden. Dieser Auffassung gemaB 
miuBten die Spermien der sich isoliert fortpflanzenden Schneckenarten 
in das eigene Receptaculum gelangen. Bei den Basommatophoren, die 
in der Regel getrennte Geschlechtsdffnungen besitzen, kénnte dies 
wahrend einer Selbstbegattung geschehen (v. BAER 1835); bei den 
Stylommatophoren hingegen kénnten die eigenen Spermien tiber das 
Atrium in das Receptaculum einwandern (Ktnxet 1916, Ixepa 1937). 

Im Receptaculum seminis aller bisher daraufhin untersuchten Pul- 
monatenarten erleiden die Spermatozoen eine weitgehende Zersetzung 
der’ GeiBeln, wobei die Képfe isoliert werden. Dies wurde von einigen 
Autoren (KUNKEL 1916, Ikepa 1929, 1937, RicuTER 1935) als sichtbarer 
Ausdruck einer Spermienreifung gedeutet. Andere Forscher (BAUDELOT 
1863, DE LARAMBERGUE 1939) sehen jedoch darin lediglich einen Abbau 
uiberzahliger Spermien. Die Hier werden vielmehr von begeiBelten Sper- 
mien besamt, wie PERRoT (1939, 1940) gerade fiir die Objekte KUNKELs, 
Arion empiricorum und Limax maximus, feststellte. 

Diese Befunde stellen die Bedeutung des Receptaculums fiir eine 
Spermienreifung in Frage. Andererseits liegen jedoch Beobachtungen 
vor, die eine Reifung der Spermatozoen zu bestatigen scheinen. Boy- 
cotr und Mitarbeiter (1930) fanden naémlich bei ihren Versuchen zur 
Vererbung der Linkswindung bei Lymnaea (Radix) peregra, dais vorher 
isoliert gehaltene Schnecken nach einer Begattung friiher Hier legten als 
isolierte Tiere ohne Begattung. Dariiber hinaus wird nach den geneti- 
_ gschen Untersuchungen dieser Forscher das Fremdsperma vor dem eigenen 
bei der Befruchtung der Hier bevorzugt. Erst im Laufe der weiteren 
Eiablagen gewinnt das Higensperma immer mehr an Vorrang, was 
zwanglos wohl als Folge einer Erschépfung des Vorrats an Fremdsper- . 
mien erklart werden kann. Dz LaramMBERGUE (1939) konnte letztere 
Beobachtung an Bulimus contortus bestatigen. 

Aus diesen Ergebnissen lassen sich folgende, noch ungeklarte Fragen 
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1. Miissen die Spermatozoen in das Receptaculum eindringen, um 
befruchtungsfahig zu werden? Dient demnach das Receptaculum 
seminis einer Spermienreifung, oder werden in ihm nur itberzihlige 
Spermatozoen abgebaut ? 

2. Welche Faktoren lésen nach einer Begattung die friiher einset- 
zende Legetitigkeit aus ? 

3. Spricht die Bevorzugung der Fremdspermien bei der Befruchtung 
fiir eine Reifung dieser Spermatozoen? Wodurch ware sie bedingt ? 

Vorliegende Arbeit will versuchen, zur Lésung dieser Probleme bei- 
zutragen?. 


B. Material und Methoden. 


I. Aufzucht und Haltung der Tiere. 

Fir die Untersuchungen wurden stets selbstgeziichtete, meistens 
durch Selbstbefruchtung entstandene Schnecken verwendet. Dadurch 
war die Gewahr eines gleichaltrigen und genetisch weitgehend gleich- 
wertigen Ausgangsmaterials gegeben. 

Die Eimassen wurden sofort nach ihrer Ablage in Glasdosen itiber- 
fiihrt, die mit Aquariumwasser gefiillt waren. Bei Zimmertemperatur 
schliipften die Tiere nach etwa 15 Tagen. Sie wurden dann in veralgte 
Aquarien mit abgestandenem Wasser umgesetzt und mit zartem, vorher 
durch Kneten miirbe gemachtem Kopfsalat gefiittert. Wahrend der 
Lebensdauer der Tiere war Kopfsalat nahezu ihr ausschlieBliches Nah- 
rungsmittel. 

Bis zu einem Alter von 5—6 Wochen wurden die aus einer Eimasse 
geschliipften Tiere (gewohnlich 40—90 Schnecken) in Aquarien mit 
12 Liter Inhalt gehalten. Die Aquarien wurden in einem Raum des In- 
stitutes, der im Winter geheizt war, vor den nach Siiden weisenden 
Fenstern aufgestellt. Alle 3—4 Tage wurden die Tiere in ein weiteres 
Aquarium gleicher Gré8e umgesetzt. Das alte Becken wurde gereinigt 
und frisch mit Leitungswasser gefillt. Vor seiner Neubesetzung blieb 
jedes Becken einige Tage stehen, damit das Leitungswasser die Raum- 
temperatur annehmen und seinen Chlorgehalt abgeben konnte. 

Im Alter von 5—6 Wochen wurden die Tiere isoliert. Sie hatten zu 
dieser Zeit eine Schalenlinge von 11—14 mm erreicht. Ovariotestis wie 
Spermoviduct enthielten weder Spermien noch Kier, so daB die Schnek- 
ken bis zu diesem Alter bedenkenlos zusammengehalten werden konnten, 
Nach ihrer Isolierung wurden die Tiere in Aquarien gehalten, die durch 
Glasplatten unterteilt waren. Jeder Schnecke stand eine Wassermenge 

* Herrn Professor Dr. W. Nevwaus bin ich fiir die Uberlassung des Themas 
und fiir wertvolle Anregungen zu Dank verpflichtet. Fiir die Bereitstellung von 


Arbeitsplatz und apparativer Ausriistung danke ich Herrn Professor Dr. H. J. 
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STAMMER sowie auch Herrn Professor Dr. W. WuNDER fiir die Uberlassung von 
Hilfsmitteln. 
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von 200—400 ml zur Verfiigung. Bei sonnigem Wetter wuchsen die 
Sehnecken bei reichlicher Salatfiitterung und regelmafiger Wasser- 
erneuerung sehr rasch heran. Ein Langenzuwachs von 1 mm je Tag war 
keine Seltenheit. Bis zu ihrer Heranziehung zu den Versuchen blieben 
die Tiere in diesen Behaltern. 


II. Operationsmethodik. 
Zur Klarung der Probleme muBten einige Operationen am Genital- 
trakt vorgenommen werden. Zu diesem Zweck wurden die Tiere mit 


Abb. 1. Operationsbrett. g Gummibaénder; k Korkplatte; p Paraffinblock; 
s Aluminiumschienen. 


einem Narkotikum betaéubt, das folgende Zusammensetzung hatte: 
16 ml abgestandenes Aquariumwasser, 
5 ml einer 0,5 %igen waBrigen Chloretonlosung, 
2 Spatelspitzen Urethan (etwa 40—42 mg). 

Das Narkotikum entsprach demnach einer 0,125 %igen Chloreton- 
und einer 0,2 %igen Urethanlésung. Diese Mischung erwies sich experi- 
mentell als am giinstigsten. Die reinen Narkotika sind weniger geeignet. 
Urethan erregt die Tiere zu stark und wirkt erst in relativ starker Dosis 
betéubend; Chloreton! hingegen betaéubt zwar gut, notigt die Tiere aber 
zum Riickzug in die Schale. Die Schnecken blieben 25—30 min in der 
auf 25—28° C erwirmten Mischung. Sie waren danach relativ schlaff 
und empfindungslos. 

_ Die Operationen wurden auf einem eigens dafiir konstruierten Opera- 
tionsbrett ausgefihrt (s. Abb. 1). Das betiiubte Tier wurde in der Hoh- 
lung eines Paraffinblocks (p), welche der Schalenform angepaft war, mit 
Hilfe von Gummibindern (g), die itiber die Schale liefen, festgehalten. 
Der FuB der Schnecke wurde mit 2 Insektennadeln, die seitlich durch 
die Muskulatur der Sohle gestochen wurden, auf einer Korkplatte (x) 
befestigt. Durch Vorziehen der auf Aluminiumschienen (s) laufenden 


1 Trichlor-tertiar-butylalkohol. 
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Korkplatte wurde sodann der FuB gestreckt und dadurch das Opera- 
tionsgebiet freigelegt. Der Paraffinblock ist je nach der SchalengroBe der 
zu operierenden Tiere und nach der Art der Operation auswechselbar. 
Der in Abb. 1 dargestellte Block ist fiir Operationen an der rechten 


Abb. 2. Schema des Genitaltraktes 
der Lymnaea stagnalis (Bezeichnungen 
nach BRETSCHNEIDER 1948b). 1 Ova- 
riotestis, Zwitterdriise; 2 Pars vesi- 
cularis, 3 Pars recta des Spermoyi- 


ducts (Zwittergang); 4 Bifurcatio 
spermoviducti; 5 Vas afferens; 6 Glan- 
dula prostata; 7 Vas efferens; 8 Penis; 
9 Glandula albuminifera, Hiwei®driise; 
10 Pars contorta oviducti, Uterus; 
11 Glandula nidamentaria accessoria; 
12 Pars nidamentaria oviducti; 13 Pars 
vaginalis oviducti, Vagina; 14 Ductus 
receptaculi; 15 Receptaculum seminis. 


Korperseite der Schnecken geeignet. 
Die Operationsinstrumente bestan- 
den aus einer Pinzettenschere, feinen 


Pinzetten, Messern und gebogenen, an 


der Spitze rundgeschmolzenen Glas- 
nadeln. Die Messer wurden aus breit- 
geschlagenen und geschliffenen Stahl- 
stecknadeln angefertigt. Alle Opera- 
tionen wurden unter dem Binokular 
bei 16- oder 32facher VergrdBerung 
ausgefihrt. 

Nach der Operation kamen die 
Tiere sogleichin sehr gut durchliiftetes, 
abgestandenes Aquariumwasser. Sie 
erholten sich rasch und krochen 2 Std 
spaiter wieder umher. 

Im einzelnen wurden folgende Ope- 
rationen vorgenommen: 


1. Die Durchschneidung des Vas efferens 
= Vasektomie. Das Vas efferens verlauft 
nach seinem Austritt aus der Prostata (s. 
Schema, Abb. 2) zwischen der weiblichen 
und der mannlichen Genitaléffnung unter 
der Haut. Es ist am ausgestreckten Tier auf 
der rechten KG6rperseite als weiBlicher Strang 
durch die Haut hindurch sichtbar. Bei der 
Operation wurde die Hautiiber diesem Strang 
mit einem feinen Messer gedffnet, das Vas 
efferens herausgezogen und eine Schleife 
mit der Schere abgetrennt. Die Enden* wur- 
den wieder in die Operationséffnung zuriick- 
geschoben. Sie schlieBen sich — wie Sek- 
tionen zeigten — sehr rasch und heilen in 
die Haut ein. Ein Zusammenheilen der En- 
den kommt nicht vor. 


2. Die Durchschneidung des Ductus 
receptacult = Ductektomie. Der Ductus recep- 


taculi miindet unmittelbar vor dem weiblichen Genitalporus in die Pars vagi- 
nalis oviducti (Abb. 2). Er ist teilweise mit dieser und der Prostata verwachsen. 
Zur Operation wurde die Kérperwand iiber dem weiblichen Porus aufgeschnitten. 
Dann wurde eine zugeschmolzene Kapillare durch den weiblichen Porus in den 
Gang des Receptaculums eingefiihrt und dieser so zur Operationséffnung gehoben. 
Gegentiber der groflumigen, graugefarbten Vagina hebt sich der muskulése, langs- 
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gestreifte und pigmentierte Gang des Receptaculums deutlich ab. Er wurde mit 
einem Glashaken, der durch die Wunde eingefiihrt wurde, herausgezogen. Nach 
dem Herausschneiden eines langen Stiickes wurden die Enden des Ganges wieder 
in die Operationséffnung hineingeschoben. Bei der Operation muB eine Beschadi- 
gung des Oviductes, der Prostata und eines in der Haut verlaufenden Nerven 
vermieden werden. Eine Regeneration des Ductus erfolgt nicht; die Enden heilen 
in 1—2' Tagen zu. Falls der Schnitt nicht langer als 1 mm ist, sind die Ausfalle bei 
der Operation sehr gering; sie betrugen etwa 3—5%. 

3. Die totale Exstirpation des Receptaculums. Der Ductus receptaculi verlauft 
von der rechten K6rperseite zur linken und endigt im Receptaculum seminis, das 
unmittelbar neben dem Herzen unter dem Mantelepithel liegt. Die Operation wurde 
von der linken K6rperseite her ausgefiihrt. Mit einer abgeflachten und gebogenen 
Pinzette wurde das Mantelepithel unter der Schale hervorgezogen und iiber dem 
Receptaculum aufgeschnitten. Dann wurde das Receptaculum mit einer gebogenen 
stumpfen Glasnadel herausgezogen und der Ductus receptaculi mit der Schere 
durchschnitten. Das mit dem Herzbeutel verwachsene Receptaculum wurde 
danach sehr vorsichtig mit einem stumpfen Glashaken gelést und entfernt. 

Die Ausfalle bei dieser Operation waren im Gegensatz zu allen anderen Ein- 
griffen auBerordentlich hoch. Sie betrugen 92%. Ursache hierfiir ist wohl die groBe 
Nahe des Herzens, verbunden mit der Gefahr einer leichten bakteriellen Infektion. 
Unter Anwendung massiver Penicillin- und Streptomycindosen, die dem Wasser 
zugesetzt wurden, gelang es, insgesamt 5 Tiere durchzubringen. Zwei Schnecken 
wurden einige Monate nach der Operation seziert; ihre Receptacula waren nicht 
regeneriert. 

4. Die Durchschneidung des Spermoviductes. Bei dieser Operation wurde die 
Schale iiber der Bifurcatio spermoviducti (s. Abb. 2) am proximalen Ende der gelb 
durch die Schale scheinenden EHiweiBdriise (Glandula albuminifera) gedffnet und 
das Epithel aufgeschnitten. Bei starker BinocularvergréBerung wurde die Ei- 
weiBdriise umgeklappt und der diinne Spermoviduct mit einem feinen Glashaken 
durchgerissen. Das Schalenloch wurde mit einer Paraffinscheibe verschlossen, deren 
_ Rander mit einem angewarmten Spatel auf die vorher abgetrocknete Schale auf- 
geschmolzen wurden. Bei weiterem Wachstum bildeten die Tiere unter dem Paraffin 
eine neue kraftige Schale. 

Die Ausfalle bei dieser Operation sind begrenzt, sofern eine Verletzung der 
EiweiBdriise und des Uterus (Pars contorta oviducti) vermieden wird. Kine Regene- 
ration der durchtrennten Verbindung unterbleibt. 

- Auf die bei der Papierchromatographie angewandten Methoden 


wird erst im Zusammenhang mit der betreffenden Untersuchung einge- 
gangen werden. 
C. Begattung und Eiablage. 
I. Die Begattung und die Speicherung des Spermas. 
1. Die Ubertragung des Spermas bei der Kopulation. 

Bei allen Basommatophoren wird das Sperma frei, d.h. nicht in 
einer Spermatophore eingeschlossen, tibertragen. Kurze Zeit nach der 
Kopulation ist das Receptaculum des begatteten Tieres mit Spermato- 
zoen gefiillt. Uber den Mechanismus dieses Vorganges bestehen bei Lym- 
naeen noch einige Unklarheiten!. Nach den Untersuchungen von Hom 


1 Bei ‘Lymnaea palustris fand Prevost (1833), da das Sperma bald in den 
Oviduct, bald in das Receptaculum abgegeben wird. 
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(1946) ist das Epithel des Ductus receptaculi bei Lymnaea stagnalis 
appressa unbegeiBelt. Nach seiner Auffassung missen daher die Sper- 
mien entweder aktiv in das Receptaculum einwandern, oder aber passiv 
von dem Vas efferens des ,,Mannchens“ wahrend der Kopulation hinein- 
gepumpt werden. 

Es erschien deshalb notwendig, den Vorgang der Spermatibertragung 
genauer zu verfolgen, da er die Grundlage fiir eine Lésung der oben ge- 
kennzeichneten Probleme darstellt. 

Die Sektion eines ,,Minnchens‘‘ waihrend der Kopulation vor der 
Spermaabgabe zeigt die Spermatozoen in der Prostata und im Vas 
efferens. Sie bilden einen langen Strang, der von einer waBrigen Flissig- 
keit umgeben ist. Infolge der lebhaften Pulsierung des Vas efferens wird 
dieser Spermienstrang in dem Sekret hin und her bewegt. 

Wahrend der durchschnittlich 30 min dauernden Kopulation wird 
das Sperma in die Pars vaginalis oviducti des begatteten Tieres tiber- 
tragen. Dabei kommt es — wie Sektionen zeigten — zu einer Sonderung 
der einzelnen Spermakomponenten. Als erste Fraktion werden die 
Spermatozoen in den distalen Teil der Vagina abgegeben. Dann folgt 
zum Genitalporus hin waBriges Prostatasekret, das noch sehr viele 
Spermien enthalt. Den Abschlu8 bildet ein fast spermienfreies, gerin- 
nungsfahiges Sekret der Prostata, das sich auch in den Anfangsteil des 
Ductus receptaculi hinein erstreckt. Es verschlieBt als Koagulum die 
Vagina sowie den Gang des Receptaculums und verhindert somit den 
AusfluB des Spermas. In der Vagina und im Ductus receptaculi er- 
eignen sich zu dieser Zeit nur selten pendelartige Kontraktionen. Sie 
beginnen im distalen Teil der Vagina und laufen in den Ductus recepta- 
culi tiber. 

2. Weg und Schicksal des Kopulationsspermas. 

Nach Hom (1946) und BrerscHNEIDER (1948a) verliuft bei Lym- 
naea stagnalis eine mit Flimmerepithel ausgekleidete Rinne durch die 
gesamte Liinge des Oviducts bis in den Zwittergang hinein. Wird nun 
unmittelbar nach einer Begattung die Pars vaginalis oviducti unter 
leichtem Deckglasdruck mikroskopisch untersucht, so kann man durch 
die Wand der Vagina diese Flimmerrinne beobachten. In ihr werden 
Spermien und Sekretkugeln in breitem, trigem Strom den Oviduct 
hinaufbefordert. Die Spermatozoen schwimmen dabei zum Teil aktiv, 
vereinzelt auch gegen den ovarwirts gerichteten Cilienschlag, groBen- 
teils werden sie jedoch passiv durch die mit groBer Kraft schlagenden 
Cilien hochgeschleppt. Gegeniiber dieser Aktivitait des Flimmerepithels 
ist die Higenbewegung der Spermatozoen von geringer Bedeutung. Der 
Gang des Receptaculums und dieses selbst sind zu dieser Zeit noch 
spermafrei. Diese Verhaltnisse dauern nach einer Begattung 1—2 Std an. 

Kine Sektion etwa 3 Std nach der Kopulation zeigt die nachste 
Phase. Das Tier wurde nach der Praparation unter einer isotonischen 
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(0.2%) Kochsalzlésung beobachtet. Das Sperma befindet sich nunmehr 
im Gang des Receptaculums und hat zum Teil schon Eingang in dieses 
selbst gefunden. 

Etwa alle 30—45 sec verlauft eine Kontraktionswelle von der Pars 
nidamentaria oviducti ausgehend die Vagina hinab. Jede zweite Welle 
pflanzt sich gewohnlich in den Ductus receptaculi fort und verlauft in 
Richtung auf das Receptaculum etwa bis zur Mitte des Ganges starker, 
dann schwacher weiter. An geeigneten Stellen des Ductus kann man 
im Innern einen Transport des Spermas wahrnehmen. Niemals konnten 
Spontankontraktionen des Ganges, noch vom Receptaculum weglaufende 
Kontraktionswellen beobachtet werden. Die Spermatozoen aus Oviduct, 
Receptaculumgang und Receptaculum selbst sind zu dieser Zeit lebhaft 
beweglich. ; 


Fiinf Stunden nach einer Kopulation sind Pars vaginalis und Ductus 
receptaculi praktisch spermienfrei. Das Sperma ist bis auf den geringen, 
in der Flimmerrinne ovarwirts beférderten Anteil durch die Peristaltik 
von Vagina und Ductus in das Receptaculum iiberfiihrt worden. Dort 
sind die Spermatozoen zum Teil noch lebhaft, gréBtenteils jedoch nur 
noch schwach beweglich. Die Beweglichkeit nimmt stindig ab. So war 
bei einem Tier, das 7 Std nach der Begattung seziert worden war, von 
der betraichtlichen Spermienzahl, die sich im Receptaculum befand, nur 
noch eine Gruppe von etwa 100 Spermatozoen schwach beweglich. Die 
unbeweglichen Spermien haben dabei ein vollig unverindertes Aussehen 
und kénnen trotz Verdiinnung des Receptaculuminhaltes mit physio- 
logischer Kochsalzlésung nicht mehr beweglich gemacht werden. Diese 
schnelle Lahmung der Spermien mu8 durch das Receptaculumsekret 
verursacht werden, denn in der Prostata eingeschlossene Spermatozoen 
verlieren auch nach 12stiindigem Aufenthalt in dem Sekret dieses Organs 
nicht ihre Beweglichkeit. 


Zwei Tage nach der Kopulation beginnt im Receptaculum eine fort- 
schreitende Zersetzung der Spermiengeifeln. Diese zeigen schon bei 
Lebendbeobachtung ein verwaschenes Aussehen. Im histologischen Pra- 
parat farben sie sich mit der Azanfarbung nicht mehr so intensiv rot 
wie friither, Die Képfe verlieren ihre Verbindung mit der Geifel und 
runden sich ab. Sechs Tage nach der Begattung sind die Spermien- 
schwiinze im Receptaculum im allgemeinen stark, stellenweise sogar 
vollig zersetzt. Diese Massen fairben sich nunmehr blau. Sie enthalten 
Spermienképfe, die schwach gefirbt, stark verkleinert und kommaférmig 
sind. 

Eine zufillige Beobachtung vermittelte eine Vorstellung von der 
- GréBe des in den Spermoviduct eindringenden Anteils des Kopulations- 
spermas. Bei einer Schnecke, die einige Wochen zuvor begattet worden 
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war, kommunizierte der Ovariotestis nicht mit der Pars vesicularis des 
Spermoviductes. Die gesamte Spermienmenge dieses Tieres muBte also 
in der Zwitterdriise bleiben. Alle Spermien, die im Spermoviduct zu 
finden waren, stammten demnach vom Kopulationspartner. 

In dem engen Lumen des Zwitterganges dieses Tieres befanden sich 
im Vergleich zu der bei einer Kopulation tibertragenen Spermienzahl 
sehr wenige Spermatozoen. Ihre Zahl diirfte wohl einige Tausend be- 
tragen haben. Sie hatten eine vollkommen normale Kopfform bei un- 
versehrter GeiBel. Das Tier war an den Folgen einer Operation ein- 
gegangen und vor der Sektion schon einige Stunden tot. Samtliche 
Spermien einschlieBlich derjenigen im Ovariotestis waren unbeweglich. 
Es kann deshalb tiber die Bewegungsfaihigkeit der im Spermoviduct 
vorhandenen Spermatozoen nichts ausgesagt werden. 

Das Receptaculum dieses Tieres war demgegentiber mit degenerierten 
Spermien gefiillt, die fadenformige K6pfe hatten. Auch in der Pars 
contorta des Oviductes waren einige von ihnen zu sehen. Der Spermo- 
viduct war hingegen von derartigen Spermatozoen frei. Es diirfte dem- 
nach bei diesem Tier nicht zu einer Spermaeinwanderung aus dem 
Receptaculum gekommen sein. 


3. Die Bedeutung der Befunde fiir die Besamung der Hier. 


Nach pz LARAMBARGUE (1939) und BRETSCHNEIDER (1948a) werden 
die Hier der Lymnaea stagnalis von begeiBelten Spermien besamt. Dies 
geschieht nach BRETSCHNEIDER im Spermoviduct. Da jedoch — wie 
die Untersuchungen zeigten — die GeiBeln der bei einer Begattung in 
das Receptaculum gelangten Spermatozoen nach mehrtigigem Aufent- 
halt in demselben aufgelést werden, so kénnen jene Spermien zumindest 
von diesem Zeitpunkt ab nicht mehr fiir eine Besamung in Frage kommen. 
Nun beobachtete aber BRETSCHNEIDER, daB im Ductus receptaculi nach 
einer Kopulation wiederholt durch orangegelbes Receptaculumsekret ge- 
farbte Spermapakete auftreten, die danach in die Vagina und weiter in 
die Flimmerrinne des Oviductes gelangen. Nach seiner Auffassung 
werden auf diese Weise die spiter die Hier besamenden Spermatozoen 
in den Spermoviduct beférdert. Leider werden keinerlei Angaben iiber 
die zwischen der Kopulation und jenem Spermatransport herrschenden 
zeitlichen Beziehungen gemacht. Ich selbst beobachtete nur einmal ein 
derartiges Spermapaket im Oviduct, und zwar 4 Tage nach der Kopula- 
tion; zu einer Zeit also, da die SpermiengeiBeln zum groBen Teil schon 
weitgehend zersetzt waren. Wenn auch auf diese Weise wohl keine 
funktionsfihigen Spermien in den Spermoviduct gebracht werden 
kénnen, so darf doch die Méglichkeit einer Beeinflussung der Spermato- 


zoen des Zwitterganges durch das hineingelangende Receptaculumsekret 
nicht tibersehen werden, 
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Es liegt naher, die besamenden Fremdspermien unter denjenigen zu 
suchen, die sofort nach der Kopulation und wohl auch schon gegen Ende 
derselben zum Spermoviduct aufsteigen. Diese Auffassung vertritt auch 
DE LARAMBERGUE auf Grund seiner Untersuchungen an Bulimus con- 
tortus.. 

Wir kénnen demnach bereits eine — allerdings negative — Aussage 
tiber die Bedeutung des Receptaculums machen. Das Receptaculum 
seminis der Lymnaea stagnalis dient nicht einer Speicherung der bei einer 
Begattung tibernommenen Spermien fiir spitere Besamungen eigener 
Kier, sondern in ihm erfolgt im Gegenteil eine Spermatolyse aller ein- 
gedrungenen Spermatozoen. Das Receptaculum ist daher im strengen 
Sinne des Wortes kein Receptaculum seminis. Der eigentliche Ort einer 
Spermaspeicherung ist der Spermoviduct. 


II. Die Beziehungen zwischen Begattung und Eiablage. 
1. Priifung dieser Beziehungen bei Lymnaea stagnalis. 

Wie bereits eingangs erwahnt, stellten Boycott und Mitarbeiter 
(1930) an Lymnaea (Radix) peregra fest, daB bis zur Begattung isolierte 
Tiere friither Eier legten als unbegattete Schnecken. Da dariiber hinaus 
keine weiteren, besonders die Zeiten betreffenden Angaben gemacht 
wurden und tiberdies bei Lymnaea stagnalis andere Bedingungen herr- 
schen konnten, war eine Untersuchung dieses Sachverhaltes notwendig. 

Das Untersuchungsmaterial bestand aus 32 gleichaltrigen Schnecken. 
Im Alter von etwa 6 Wochen wurden 23 Tiere bei einer Schalenlinge 
von 11—13 mm isoliert. Sektionen an Geschwistertieren zeigten, daB 
die Spermoviducte zu dieser Zeit noch keine reifen Spermatozoen. ent- 
hielten. Neun weitere Tiere wurden als Kontrollen zusammengehalten. 

Von den isolierten Schnecken wurden 11 vasektomiert, um ihnen die 
Méglichkeit einer fertilen Selbstbegattung zu nehmen. Diese Tiere waren 
zur Zeit der Operation 16—20 mm lang und etwa 70 Tage alt. Drei 
weitere, an der Operation eingegangene Schnecken zeigten kleine, stets 
spermienfreie Receptacula. Es kann daher angenommen werden, da8 
auch bei den iibrigen isolierten Tieren noch keine Selbstbegattung statt- 
gefunden hatte. 

Bei den 9 gemeinsam gehaltenen Schnecken wurden vom 78. Lebens- 
tag an Kopulationen beobachtet. Am 88. Tage fanden sich 2 Kimassen 
in ihrem Aquarium. Daraufhin wurden 3 vasektomierte Tiere mit nicht- 
operierten Isolierten zusammengesetzt, bis sie von diesen begattet 
wurden. Diese 3 nach der Begattung sogleich wieder isolierten Schnecken 
legten am 5., 6. bzw. 7. Tag nach der Kopulation — also im Alter von 
92—95 Tagen — ihre erste Eimasse ab. Demgegeniiber legten 19 un- 
begattete, vasektomierte wie nichtoperierte, isolierte Schnecken erst vom 
99. Lebenstag an Hier. Die Abb. 3 gibt fiir diese insgesamt 21 isolierten 
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Tiere den Zeitpunkt der ersten Eiablage an. Ferner ist aus der Abb. 3 
zu ersehen, da der Beginn der Hiablage von der Schalenlinge unab- 
hangig ist. Zwei weitere isolierte Tiere legten keine Hier ab. Sie wurden 
im Alter von 143 bzw. 153 Tagen seziert und der Zustand ihrer Genital- 
organe untersucht. Es wurden keinerlei Anhaltspunkte zur Erklarung 
ihrer Sterilitét gefunden. 

Auffallig ist, daB zwischen Kopulation und Eiablage stets einige Tage 
verstreichen. Tabelle 1 zeigt dies fiir 30 begattete Tiere, die gegentiber 
unbegatteten Kontrolltieren friher Kier legten. 


Schalenlange in mm 


© Begattung 
e erstmalige Eiablage 


80 90 100 110 120 130 
Alter der Tiere in Tagen 


Abb. 3. Beginn der Legetitigkeit von 21 isolierten gleichaltrigen Schnecken. Auf der 

Ordinate ist die Schalenlinge, auf der Abszisse das Alter der Tiere nach dem Schliipfen 

aufgetragen. Jeder Punkt entspricht der ersten Hiablage einer Schnecke. Jeder Kreis 

gibt den Zeitpunkt einer Begattung an. Dem gleichen Tier zugehGérige Zeichen sind mit- 

einander verbunden. Fiir 2 Schnecken ist der Verlauf des Langenwachstums der Schale 

eingezeichnet. Bei den anderen Tieren wurde die Neigung der Wachstumskurve zur Zeit 
der ersten Hiablage angedeutet. 


Tabelle 1. Beginn der Legetdtigheit begatteter Schnecken. 
2/3|/4/5/6|7 


Tage nach Begattung 


I 
Anzahl der eierlegenden Schnecken aby 1 | 1 \_ 4 | 3 | 4|8 | 3) 3)3\|— 


Das Maximum der erstmaligen Hiablage findet sich am 8. Tag nach 
einer Begattung. Voraussetzung ist jedoch, da die Tiere etwa 80 Tage 
alt sind; denn erst von dieser Zeit an sind die Kier ausgereift (BRET- 
SCHNEIDER und Raven 1951). Bei Schnecken, die lange vor diesem 
Alter begattet wurden, kann daher ein groRerer Zeitraum zwischen 
Kopulation und erster Eiablage verstreichen (vgl. Abb. 6). 

Aus den spiiter noch zu erlaiuternden Abb. 4—6 ist ebenfalls zu er- 
kennen, daf begattete Schnecken friiher als unbegattete Tiere Kier 
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legen. Demnach fihrt die Begattung auch bei Lymnaea stagnalis zu 
einem beschleunigten Einsetzen der Legetitigkeit. 


2. Die Analyse der durch eine Begattung gegebenen Faktoren. 


Nach den Untersuchungen von BrETscHNEIDER (1948b) kommt es 
bei Lymnaea stagnalis erst unmittelbar vor einer Hiablage zur Ovulation. 
Die etwa 40—120 Eier einer Eimasse ovulieren also gleichzeitig. Die 
bei begatteten Tieren friiher einsetzende Legetitigkeit ist demnach auf 


Alter der Schnecken in Tagen 
COB G16. BSc COOMBS ABM Bi MOO? bee BE BAND 2 


Terti/ begattete 
Tiere 


steri/ begattete 
Tiere 


Kontrollen 
ohne Begattung 


Zeichenerklarung: © Tag dep fertilen Begattung 
> Tag der sterilen Begattung 
° Tag der ersten Erablage 


Abb, 4. Zur Frage der Auslosung der Hiablage durch den Begattungsreiz. S&mtliche Tiere 

sind gleichaltrige Geschwister. Die fortlaufenden Ziffern am Kopf der Abbildung geben das 

Alter dieser Schnecken in Tagen an. Jeder Vollkreis entspricht einer normalen Begattung, 

jeder Halbkreis einer Begattung durch ein vasektomiertes Tier. Jeder Punkt gibt den 

Beginn der Legetatigkeit einer Schnecke an. Fiir das gleiche Tier geltende Zeichen sind 
miteinander verbunden. 


die Fahigkeit ihrer Ovocyten, friiher als bei unbegatteten Schnecken zu 
ovulieren, zurtickzufiihren. 

Der mehrtigige Zeitraum zwischen Kopulation und Eiablage labt 
vermuten, daB die Begattung nicht unmittelbar die Ovulation bewirkt. 
Sie lést vermutlich eher einen KettenprozeB aus, dessen letztes. Glied 
eben die Ovulation ist. 

Bei der Frage nach dem ersten Glied dieser Kette haben wir unter 
Beriicksichtigung des Kopulationsvorganges folgende Méglichkeiten ins 
Auge zu fassen: 

1. Den im Verlaufe der Begattung gegebenen Nervenreiz. 

2. Die unmittelbar nach der Kopulation in Spermoviduct und viel- 
leicht auch in den Ovariotestis eindringenden Fremdspermien und 
Prostatasekrete. 

3. Das nach der Begattung passiv in das Receptaculum seminis ge- 
langende Kopulationssperma. 

4. Den moglicherweise einige Zeit nach der Begattung zum Spermo- 
viduct beférderten Inhalt des Receptaculums. 
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Zur Klirung dieser Fragen wurden gleichalte, durch Selbstbefruch- 
tung entstandene Schnecken verwendet, die vom gleichen Elterntier 
stammten. Damit wurde eine héchstmégliche Einheitlichkeit des Unter- 
suchungsmaterials erreicht. Bis zu einem Alter von 5—6 Wochen und 
einer Schalenlange von 10—14 mm wurden die Tiere gemeinsam gehalten 
und danach in strenger Isolierung weitergezogen. Unter den giinstigen - 
Bedingungen des Sommers wuchsen sie sehr rasch heran und hatten 
etwa 5 Wochen nach der Isolierung eine Schalenlange von 30 mm haufig 
schon wberschritten. 

1. Untersuchung zur Frage der Bedeutung des Begattungsreizes fiir die 
Ovulation. Hierbei wurden 4 Schnecken von vasektomierten Tieren be- 
gattet. Damit ist zwar der Begattungsreiz gegeben, denn diese sterilen 
Kopulationen haben den Verlauf einer normalen Kopulation, es kommt 
aber nicht zu einer Spermaiibertragung. Als Kontrollen wurden zur 
gleichen Zeit 11 Tiere normal begattet, wihrend 16 Tiere unbegattet 
blieben. Die Ergebnisse dieser Serie sind in der Abb. 4 zusammengestellt. 

Wihrend die fertil begatteten Schnecken einen deutlichen Zusammen- 
hang zwischen Kopulation und erster Eiablage erkennen lassen, bleibt 
dieser bei steriler Begattung aus. Die steril begatteten Schnecken legen 
gleichzeitig mit den unbegatteten Kontrolltieren Eier. Somit kann ge- 
schlossen werden, daf der Begattungsreiz in keiner Weise ovulations- 
auslosend wirkt. Die Beschleunigung der Ovulation muB demnach von 
dem bei der Kopulation iibertragenen Sperma veranlaBt werden. 

2. Zur Frage der Ovulationsauslisung durch in den Spermoviduct ein- 
dringendes Kopulationssperma. Die Untersuchung des Kopulationsvor- 
ganges ergab, da das bei einer Begattung tibertragene Sperma die 
Méglichkeit hat, sowohl zum Spermoviduct als auch zum Receptaculum 
vorzudringen. Um nun die Wirkung des in den Zwittergang gelangten 
Fremdspermas auf die Ovulation gesondert untersuchen zu kénnen, wurde 
bei einer Anzahl Schnecken ein Stiick des Ductus receptaculi heraus- 
geschnitten. Werden diese ductektomierten Tiere begattet, so kann das 
Kopulationssperma nicht mehr ins Receptaculum, wohl aber noch in” 
den Spermoviduct gelangen. Das Sperma wird nach der Begattung 
nicht aus der Genitaléffnung ausgestoBen. Wie spiter ausgefiihrte Sek- 
tionen ergaben, wird ein Teil des Spermas in dem an der Vagina hangen- 
den Ende des Ductus receptaculi gespeichert. Es zeigte gegeniiber den 
sonst in das Receptaculum eindringenden Spermien keine Zersetzung 
der GeiBeln. 

In Abb. 5 sind die Ergebnisse dieser Serie dargestellt. Bei den nach 
Ductektomie begatteten Schnecken fehlt ein Zusammenhang zwischen 
Kopulation und Eiablage. Erst 17 Tage nach der Begattung legte das 
erste von diesen 5 Tieren erstmalig Hier. Demgegeniiber setzte die 
Legetiitigkeit bei allen nichtoperierten, begatteten Schnecken innerhalb 
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_von 1] Tagen nach der Begattung ein. Unter diesen Tieren befanden 
sich tibrigens zwei, denen vor der Begattung nach Narkose der Haut- 
muskelschlauch aufgeschnitten, das Receptaculum jedoch nicht abge- 
trennt wurde. Sie legten am 5. baw. 8. Tag nach der Kopulation Eier ab. 
Dies beweist, daB das bei den Ductektomierten beobachtete Ausbleiben 
der Ovulation nach einer Begattung keine Folge einer operativ be- 
dingten allgemeinen Schidigung der Tiere ist. 

Trotz Begattung laichten die 5 ductektomierten Schnecken im 
gleichen Zeitbereich wie die unbegatteten (ductektomierten wie nicht- 


Alter der Tiere in Tagen 
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Abb. 5. Zur Frage der Ovulationsauslésung durch die in den Spermoviduct eindringenden 

Kopulationsspermien. Samtliche Tiere sind gleichaltrige Geschwister. Am Kopf der 

Abbildung ist das Alter dieser Schnecken in Tagen angegeben. Hin Kreis entspricht einer Be- 

gattung, ein Punkt dem Beginn der Legetatigkeit. Fiir das gleiche Tier geltende Zeichen 
sind miteinander verbunden. 


operierten) Kontrolltiere. Daher mu8 geschlossen werden, daf die 
Ovulation nicht von den nach einer Kopulation in den Spermoviduct 
und vielleicht auch in den Ovariotestis eindringenden Spermatozoen 
und Prostatasekreten induziert wird. 

Es bleiben demnach nur noch 2 Moglichkeiten fiir die Auslésung der 
Ovulation itibrig. Bei beiden spielt das Receptaculum eine entscheidende 
Rolle; sie kénnen daher gemeinsam behandelt werden. 


3. Die Bedeutung des Receptaculums fiir die durch eine Begattung aus- 
geloste Ovulation. Finf Stunden nach der Begattung ist das Recepta- 
culum mit dem Kopulationssperma gefiillt. Werden begattete Schnecken 
nach diesem Zeitpunkt ductektomiert, so kann dieses Sperma nicht 
mehr in den Oviduct und damit auch nicht in den Zwittergang gelangen. 
Zugleich kann mit Hilfe dieser Operation die Bedeutung des mit dem 
Kopulationssperma gefiillten Receptaculums fiir die Ovulation unter- 
sucht werden. Abb. 6 zeigt die Ergebnisse dieser Untersuchungsserie. 
Der groBe, auch bei den nichtoperierten Kontrolltieren festzustellende 
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Zeitraum zwischen Kopulation und Ovulation ist wohl durch die phy- 
siologische Unreife der Schnecken zur Ovulation zu erklaren. Die Tiere 
sind mit einem Alter von 60 Tagen zwar zur Kopulation, aber nicht zur 
Kiablage fahig. Bemerkenswert ist, daB die Eiablage der begatteten 
Schnecken allgemein um den 80. Lebenstag herum erfolgt. Offenbar ist 
der die Ovulation auslésende Faktor die ganze Zeit tiber vorhanden, die 
Kier sprechen aber auf ihn erst an, wenn sie ovulationsreif sind. 


Alter der Tiere in Tagen 
468 02468 M2t68 2% 68 H24 6 & Wt ESB 


begattete Tiere 


nach Begartung 
narkorisierte here 


zu verschied Zeiten \,hg——1 


Kontrollen 
ohne Begattung 


ductektomierte Tiere 
ohne Begattung 


Abb. 6. Die Bedeutung des Receptaculums fiir die Ovulationsauslésung nach einer Begat- 

tung. Samtliche Tiere sind gleichaltrige Geschwister. Am Kopf der Abbildung ist das Alter 

dieser Schnecken in Tagen angegeben. Ein Kreis entspricht einer Begattung, ein Punkt 

dem Beginn der Legetitigkeit. Fiir das gleiche Tier geltende Zeichen sind miteinander 

verbunden. Die in der 3. Spalte vor den Kreisen stehenden Ziffern und Zeichen geben 

die Zeit in Stunden (h) oder Tagen (d) an, die zwischen der Begattung und der nachfolgenden 
Ductektomie verstrichen. 


Aus der Abb. 6 ergibt sich, da zwischen den normalen begatteten 
und den nach einer Begattung ductektomierten Schnecken in bezug auf 
den Zeitpunkt der Ovulation keinerlei Unterschied besteht. Beide 
Gruppen legen ihre Kier erstmalig zwischen dem 72. und 87. Lebenstag 
ab, wahrend die unbegatteten Kontrollen — mégen sie nun operiert sein 
oder nicht — erst vom 86. Lebenstag an mit der Legetiitigkeit beginnen. 

Wiirde nun die Ovulation vom Zwittergang aus durch dasjenige 
Sperma induziert werden, das im Receptaculum umgewandelt und iiber 
den Oviduct in den Zwittergang gelangt wire, so miiBte in Spalte 3 der 
Abb. 6 an der Stelle, an welcher ein derartiger Spermatransport friihest 
moglich wire, eine Umkehr der Verhiltnisse erfolgen. Diejenigen Tiere 
namlich, die vor diesem Zeitpunkt operiert wurden, diirften keinerlei Ver- 
friihung der Kiablage zeigen, da ja bei ihnen das im Receptaculum um- 
gewandelte Sperma nicht mehr in den Spermoviduct gelangen kann, 
wohingegen die nach dieser Zeit operierten Schnecken eine Beschleu- 
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nigung der Ovulation erkennen lassen mi®ten. Aus Abb. 6 ist nichts 
za entnehmen, was fiir diese Méglichkeit der Ovulationsauslisung 
sprechen kénnte. 

Die bei begatteten Schnecken gegentiber unbegatteten Tieren friiher 
_einsetzende Legetatigkeit wird daher tiber das Receptaculum seminis 
ausgelést, das mit dem Kopulationssperma gefiillt ist. Diese Beziehung 
bleibt auch bei denjenigen Tieren erhalten, deren Receptaculum nach 
Aufnahme des Spermas vom Oviduct getrennt wurde. Es kann daher 
angenommen werden, daf die verfriihte Ovulation vom Receptaculum 
aus tiber den Blutweg induziert wird. 


Ill. Die Fortpflanzung unbegatteter Sehnecken. 


I. Die Frage nach der Bedeutung des Receptaculums 
fiir die besamenden Spermien. 

Unbegattete Lymnaeen konnen spontan Hier legen. Es fragte sich 
daher, ob diese Legetatigkeit ebenfalls vom Receptaculum aus ge- 
steuert wird. 

Hier ist nun zunachst auf die eingangs bereits erwahnte Méglichkeit 
einer Selbstbegattung der Basommatophoren hinzuweisen. Seit der 
Beobachtung v. BarRs (1835) an Lymnaea auricularia liegen keine 
weiteren Mitteilungen tiber Selbstbegattungen vor. Wahrend der Unter- 
suchungen an Lymnaea stagnalis konnte ich jedoch einmal eine Selbst- 
_ begattung mit normaler Spermaitibertragung in die eigene Vagina beob- 
- achten. Wenn daher isolierte basommatophore Pulmonaten befruchtete 
Kier legen kénnen, so ist daraus nicht von vornherein zu schlieBen, daB 
diese Tiere unbegattet waren. 

Nun fanden aber Boycort und Mitarbeiter (1930) sowie Dr Laram- 
BERGUE (1939) in ihrem Material Individuen, denen von Geburt an das 
Kopulationsorgan fehlte. Diese Tiere legten in strenger Isolierung be- 
fruchtete Eier. Daraus wurde mit Recht gefolgert, daB eine Selbst- 
begattung nicht Vorbedingung zur Hiablage ist. Die isolierten vasekto- 
mierten und daher begattungssterilen Tiere von Lymnaea stagnalis legten 
ebenfalls entwicklungsfihige Hier ab, die 2 Richtungskorper bildeten. 
Sektionen dieser Tiere zeigten jedoch, daf ihre Receptacula Spermien 
enthielten. Da die Tiere operiert wurden, bevor sie begattungsfahig 
waren, mu angenommen werden, daf die Spermatozoen tiber den 
Oviduct in das eigene Receptaculum einwandern kénnen. Es kann daher 
méglicherweise auch fiir die Objekte Boycorts und DE LARAMBERGUES 
trotz Isolierung und Verhinderung einer Selbstbegattung nicht ge- 
schlossen werden, daB die Receptacula dieser Tiere spermafrei waren. 
Im Receptaculum kénnten die Spermien ebenfalls eine Reifung durch- 
machen und die Ovulation auslésen. 


Wetoien Hans-Joacuim HorstMANN: 


Die Klarung der Frage, ob die Spermatozoen mit dem Receptaculum- 
sekret in Berithrung kommen miissen, um besamungsfaihig zu werden, 
brachte erst die Ductektomie. Aus den Abb. 5 und 6 geht eindeutig 
hervor, da® ductektomierte Tiere gegentiber nichtoperierten isolierten 


Kontrollen keine Unterschiede in bezug auf den Zeitpunkt der ersten. 


Eiablage erkennen lassen!. Sektionen von ductektomierten Schnecken 
zeigten stets kleine, spermafreie Receptacula. Es mu8 daher ange- 
nommen werden, dai die Spermatozoen der Lymnaea stagnalis die Kier 
befruchten kénnen, ohne im Receptaculum eine Reifung durchmachen 
zu miissen. 


2. Weitere Untersuchungen zur Frage einer Nachreifung der Spermien. 


Den endgiiltigen Beweis dafiir, daB die Spermatozoen des Sperm- 
oviducts bereits besamungsfahig sind, lieferte die Durchschneidung des 
Spermoviductes. Die Spermien des Zwitterganges kénnen nach dieser 
Operation nicht mehr mit den Sekreten der Prostata, des Oviducts und 
des Receptaculums in Beriihrung kommen. Bei 2 Tieren gelang diese 
Operation. 

Da bei bereits eierlegenden Schnecken ein Wasserwechsel eine Ei- 
ablage auslést und die beiden operierten Tiere ihrem Alter nach schon 
Eier legen muBten, wurde bei ihnen 4 Monate nach der Operation zur 
Auslésung der Ovulation das Wasser erneuert. Eine Stunde spater 
wurden die Schnecken getodtet, ihre Spermoviducte fixiert, 8 dick 
geschnitten und mit Azan gefarbt. 

Der Spermoviduct des einen Tieres enthielt 96 frisch ovulierte Kier. 
Von ihnen waren 29 monosperm und 3 disperm von begeiBelten Sper- 
matozoen besamt. Die tibrigen 64 Eizellen konnten nicht eindeutig analy- 
siert werden, da ihr Plasma viele Schollen aufwies, die ebenso wie die 
Spermienképfe rotgefirbt waren. In diesem Spermoviduct befanden sich 
ferner 14 Embryonen; 13 besaBen 10— 100 Zellen, einer etwa 250 Zellen. 
Ks lieB sich deutlich ein kleinzelliger Pol mit rétlichem Plasma von 
einem grofzelligen Pol mit bliiulichem Plasma unterscheiden. ~Die 
EKmbryonen waren auch sonst regelmiSig geformt. Der Embryo mit 
etwa 250 Zellen hatte ein Blastocoel. Richtungskérper konnten jedoch 
in keinem Falle gefunden werden. 

Die Spermatozoen des von seiner Verbindung mit der Prostata und 
dem Oviduct getrennten Zwitterganges kénnen demnach die Hier be- 
samen, ohne auf eine durch jene Organe bedingte Nachreifung ange- 
wiesen zu sein. Das Vorkommen von Embryonen spricht ferner dafiir, 
daB die Spermien nicht nur besamungs-, sondern auch befruchtungsfahig 


sind, denn eine parthenogenetische Entwicklung der Embryonen ist 
wenig wahrscheinlich. 


1 Die Kier dieser Tiere bildeten 2 Richtungskorper und entwickelten sich normal. 
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3. Die Bedeutung des Receptaculums fiir die Ovulation 
bet unbegatteten Schnecken. 


Die Untersuchungen des vorhergehenden Kapitels lieBen vermuten, 
daB die Eiablage nach einer Begattung von dem mit Sperma gefillten 
Receptaculum iiber den Blutweg veranlaBt wird. Bei der Frage nach 
dem Mechanismus dieses Vorganges sind nun 2 Méglichkeiten zu be- 
achten. Das Receptaculum kénnte namlich einmal ein inkretorisches 
Organ sein, das durch das aufgenommene Kopulationssperma zur vor- 
zeitigen Bildung eines bei Nichtbegattung spater ohnehin entstehenden 
ovulationsausléserden Hormons angeregt wird; andererseits kénnten 


aber  ovulationsausl0- 
Bere Spermasubstan- Tabelle 2. Die Hiablage unbegatteter Schnecken ohne 


zen vom Receptaculum milteceninenloia. 


resorbiert werden. ey 

Die Entscheidung der Tiere 
zwischen diesen beiden 
Moglichkeiten brachte a 
erst die totale Exstirpa- i: 
tion des Receptaculums. 
Finf Tiere tiberlebten i 
diesen Eingriff und leg- 
ten simtlich nach der Operation ohne Begattung Hier ab. Tabelle 2 
gibt eine Ubersicht tiber den Zeitpunkt der Operation und der Eiablage 
fiir diese Schnecken. 

Die Eier bildeten normale Richtungskorper aus und furchten sich. 
Gegentiber den nichtoperierten, unbegatteten Kontrollen der entspre- 
chenden Serien zeigten die Tiere H,,, Hg; und K,) keine Verzégerung 
im Beginn der Legetatigkeit. Fir L, fehlten die Kontrollen. Bei der 
Schnecke I, platzte wahrend der Operation das Receptaculum. Dabei 
blieb vermutlich etwas von dem orangegelben Sekret dieses Organs im 
Korper zuriick. Die Frage, ob dieses Sekret fiir die schon etwa 4 Tage 
nach der Operation erfolgende Eiablage verantwortlich zu machen ist, 
mu8 offengelassen werden. Die Receptacula der anderen operierten 
Tiere enthielten noch kein orangegelbes Sekret. Die Schnecken H,, und 
K,) wurden nach ihrem Tode seziert. Beiden Tieren fehlte ein Recepta- 

culum. 

Nach diesen Untersuchungen ist eine Eiablage auch ohne Recepta- 
culum méglich. Das Receptaculum bildet daher wohl kein ovulations- 
auslésendes Hormon. Die gegentiber unbegatteten Kontrolltieren friiher 
einsetzende Legetatigkeit begatteter Schnecken kann unter der Annahme 
erklart werden, daB von dem mit Sperma gefiillten Receptaculum ein 
_ fir die Ovulation der Eier notwendiger Faktor vorzeitig geliefert wird. 
Es muB hierbei unentschieden bleiben, ob dieser Spermafaktor unmittelbar 


Differenz zwischen 
Operation 
und Hiablage 

(in Tagen) 


Alter der Tiere - 
in Tagen bei 


Operation | 1. Eiablage 
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auf die Ovocyten wirkt oder ob hier ein inkretorisches Organ da- 
zwischengeschaltet ist, das von diesem Faktor nur zur vorzeitigen Tatig- 
keit stimuliert wird. Die synchrone Ovulation der Eier einer Eimasse 
konnte im ersteren Fall durch einen von auBen kommenden AnstoB der 
ovulationsreifen Ovocyten, z.B. durch eine Wassererneuerung, erklart 
werden. Im letzteren Fall wire die Ovulation durch die Ausschiittung 
eines Ovulationshormons bedingt. In diesem Zusammenhang muB8 er- 
wihnt werden, daB bereits BAUDELOT (1863) auf Grund seiner Beob- 
achtungen an Zonites cellarius die Vermutung aussprach, daB eine Be- 
gattung die Entwicklung der Ovocyten minting oder die Ovulation 
geniigend reifer Hier auslést. 


D. Die Vorginge im Receptaculum seminis 
nach einer Begattung. 


I. Die chemische Untersuchung des Receptaculuminhaltes. 
1. Methodik. 


Die bisherigen Untersuchungen zeigten, da vermutlich vom Recep- 
taculum resorbierte Spermastoffe die Ovulation veranlassen. Da ferner 
die Lebendpriiparate bereits einen Abbau der Spermatozoen im Recep- 
taculum ergaben, schien es wiimschenswert, den Inhalt des Recep- 
taculums chemisch zu analysieren. 

Hierbei wurde die Methode der Papierchromatographie angewandt. 
Bei den Untersuchungen auf niedermolekulare organische Verbindungen 
wurden die Kiwei8e der Sekrete unmittelbar nach der Entnahme aus 
dem Tier mit 80%igem Alkohol ausgefallt. Nach Abzentrifugieren des 
Niederschlages wurde die jeweilige Lésung bei 45°C eingedunstet und 
der Riickstand mit 10%igem Isopropanol oder 30%igem Alkohol auf- 
genommen und quantitativ auf das Chromatogramm aufgesetzt. 

Es wurde aufsteigend auf Schleicher & Schiill-Papier 2043b oder 
2045b chromatographiert. Die Chromatogramme wurden im allge- 
meinen mit 80%igem Phenol entwickelt. Der Nachweis der Amino- 
séuren erfolgte mit Ninhydrin (CRAMER 1953). 


2. Die Untersuchung auf niedermolekulare HiweiBbausteine. 


Die Zersetzung der SpermiengeiBeln im Receptaculum deutete auf 
einen KiweiBabbau hin. Daher wurde der Receptaculuminhalt auf 
Aminosiuren untersucht. 

Abb. 7 stellt die Photographie eines derartigen Chromatogrammes 
dar. Das Material eines jeden Streifens stammt von jeweils 4 Schnecken 
der gleichen Zuchtserie. Dieses Verfahren war infolge der von einem 
Tier gelieferten geringen Sekretmenge! notwendig. Da sich simtliche 

1 Etwa 3—4 mm}. 
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verwendeten Tiere in Alter und SchalengréBe glichen und zudem die 
Extrakte stets quantitativ aufgesetzt wurden, diirfte ein bei dieser 
Methode entstehender Fehler nicht betrachtlich sein. 


Ein Vergleich der Streifen 5 und 6 zeigt, da 6 Std nach der Begat- 
tung eine erhebliche Anzahl ninhydrin-positiver Substanzen in zum Teil 
betrichtlicher Menge in dem Receptaculum vorkommt, das seit etwa 
2 Std das Sperma beherbergt. 
Diese Substanzen sind — wie 
die Streifen 7 und 8 zeigen — 
bis 2 Tage nach der Kopu- 
lation ohne wesentliche An- 
derungen der Konzentrationen 
nachweisbar. Am 4. Tage nach 
der Begattung (Streifen 9) 
kommt es jedoch zueiner zum 
Teil erheblichen Mengenab- 
nahme. In einem weiteren 
Chromatogramm wurde der 
- Receptaculuminhalt bis zum 
8. Tag nach der Begattung ver- 
folgt. Hier nahmen die Kon- 
zentrationen der Aminover- 
bindungen bereits am 2. Tag 
nach der Begattung ab und 


is 


Abb. 7. Papierchromatogramm zum Nachweis 


4 


blieben wahrend der 6 folgen- 
_den Tage praktisch unveran- 
dert gering. 

Sechs Stunden nach der 
Kopulation konntenim Recep- 
taculum mit Hilfe eines 2-di- 
mensionalen Papierchromato- 
grammes insgesamt 16 nin- 
hydrin-positive Flecke nach- 


von Aminosiuren im Sperma der Lymnaea stag- 
nalis. Die Herkunft der einzelnen Streifen: 

1 Sperma aus dem Zwittergang unbegatteter 
Schnecken; 2 Sperma aus dem Zwittergang von 
Tieren, die 4 Tage vorher begattet wurden; 

3 Sperma, das 5—10 min nach einer Begattung 
der Vagina entnommen wurde; 4 Receptaculum- 
inhalt (R.J.) ductektomierter Tiere; 5 R.I. unbe- 
gatteter Tiere; 6 R.I. 6 Std nach einer Begat- 
tung; 7 R.I. 1 Tag nach einer Begattung; 8 R.I. 
2 Tage nach einer Begattung; 9 R.I. 4 Tage nach 

einer Begattung. 


gewiesen werden. Auf Grund ihrer k,-Werte und Farben konnten einige 
von ihnen als Aminosaiuren erkannt werden: Alanin, Asparagin, Aspa- 
raginsiure, Glutaminsiure, Glycin, ein Leucin, Prolin, Serin, Threo- 
nin und Tyrosin. Weiterhin waren vorhanden Methionin und/oder Valin 
sowie vermutlich Cystein und Lysin. 


3. Das Auftreten der Aminoséuren im Receptaculum. 


Fiir das vorliegende Problem bedeutsamer als die qualitative und 
‘quantitative Erfassung aller im Receptaculum nach einer Begattung 
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auftretenden Aminosiiuren sind 2 in Abb.7 erkennbare Tatsachen, 
namlich einmal das plotzliche Auftreten der Aminoséuren und zum 
anderen ihre Konzentrationsabnahme zwischen dem 2. und 4. Tag nach 
der Begattung. 

Man ist geneigt, bei der Betrachtung des plotzlichen Erscheinens der 
Aminosauren einen fermentativen EiweiBabbau anzunehmen. Anderer- 
seits konnten die Aminosduren aber auch von der Prostata des ,,Mann- 
chens‘‘ waihrend der Kopulation oder von Vagina und Receptaculum des 
begatteten Tieres sezerniert worden sein. 

Streifen 3 der Abb. 7 zeigte jedoch bereits, da die Aminosauren 
nicht mit dem Kopulationssperma mitgeliefert werden, denn 10 min 
nach der Begattung enthalt das der Vagina entnommene Sperma nur 
Spuren von ihnen. Es kénnte aber wahrend des mindestens 2 Std 
dauernden Aufenthaltes des Spermas in Oviduct und Vagina zu einer 
Bildung von Aminsoauren kommen, was fiir die zum Zwittergang auf- 
steigenden Spermatozoen moglicherweise sehr wichtig ware. 

Zur Untersuchung dieser Frage wurde daher ein weiteres Chromato- 
gramm angefertigt (Abb. 8). 

Nach 1//, Std konnte erstmalig bei einem von 4 Tieren Sperma im 
Receptaculum gefunden werden (Streifen 2b). 51/, Std nach der Be- 
gattung war bei allen 4 Schnecken praktisch alles Sperma in das Recepta- 
culum tberfihrt. : 

Aus dem Chromatogramm ergibt sich, daB die Aminosaéuren im 
Receptaculum erst nach dem Eindringen des Spermas in dieses Organ 
vermehrt werden. Die in den ersten Stunden nach einer Begattung zum 
Spermoviduct aufsteigenden Spermatozoen kommen demnach nicht mit 
diesen Aminoséuren in Bertihrung. 

Die Frage, ob es im Receptaculum nach einer Begattung zu einer 
Sekretion von Aminoséuren oder zu einem fermentativen Abbau von 
Eiwei8 kommt, klart Abb. 9. 

Die Inkubationen muBten allgemein unter MiBachtung des py-Wertes 
durchgefiithrt werden. Es ist mir namlich kein Verfahren bekannt ge- 
worden, das es gestattet hatte, in etwa 4 mm einer ziihen, inhomogenen, 
sehr eiwei®reichen und hiufig noch gelb gefirbten Flissigkeit verlaB- 
liche py-Messungen durchzufiihren. Das fiir Messungen in derartigen 
Substanzen geeignetste Verfahren, die potentiometrische pyg-Messung, 
war infolge der geringen Sekretmengen nicht anwendbar. Ein Versuch 
mit Indikatorpapier (Merck) ergab im Receptaculum einen py-Wert von 
etwa 7. Mit allem Vorbehalt kann daher angenommen werden, daf der 
Receptaculuminhalt neutral reagiert. Die Sekrete wurden bei der In- 
kubation in sterilen Quarzréhrchen mit neutralem Wasser héchstens im 
Verhaltnis 1:1 verdiinnt. Es ist daher anzunehmen, da der urspriing- 
lich im Lumen des Receptaculums herrschende py-Wert bei diesem Ver- 
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fahren nicht betrachtlich veraindert wurde. Ob und inwieweit allerdings 
unter natirlichen Bedingungen die Vorginge im Receptaculum von 
Anderungen des py-Wertes begleitet werden, kann nicht beurteilt werden. 

Streifen 1 der Abb. 9 gibt den Ausgangszustand fiir den Streifen 2 
wieder. Eine Vermehrung der Aminosiuren in Streifen 2 gegeniiber 1 


% 
1 2 3 4 
—— —— — 
Abb. 8a Abb. 8b Abb. 9. 


Abb. 8au. b. Papierchromatogramm zur Bildung der Aminosiuren kurz nach einer Begattung. 

Jeweils 4 Schnecken wurde zu verschiedenen Zeiten nach einer Begattung das Sperma 

aus Vagina (a) und Receptaculum (6) entnommen, und zwar: J 5 min nach der Begattung; 

2 1—11/, Std nach der Begattung; 3 31/, Std nach der Begattung; 4 5'/, Std nach der 
Begattung. 


Abb. 9. Papierchromatogramm zur Frage der Herkunft der Aminoséuren im Recepta- 
culum. Das Material eines jeden Streifens stammte von jeweils 3 begatteten Schnecken, 
deren Receptaculuminhalt in folgender Weise behandelt wurde: 1 4—5 Std nach der Be- 
gattung entnommen; 2 4—5 Std nach der Begattung entnommen und 20 Std bei 30°C 
im Wasserbad unter Chloroformzusatz inkubiert; 3 24 Std nach der Begattung entnommen. 


mu demnach wiahrend der 20stiindigen Inkubation bei 30°C statt- 
gefunden haben. Da das zugesetzte Chloroform ein Bakterienleben ver- 
hindert (STEINER 1941), mu diese Vermehrung durch fermentativen 
EiweiBabbau erfolgt sein. 

Streifen 2 und 3 sind in bezug auf die Dauer der Reruienvuieas 
gleich; ein Unterschied bestand jedoch in der dabei herrschenden Tem- 
peratur. Diese war in Streifen 2 etwa 10° héher. Die héheren Konzen- 
trationen einzelner Aminosaéuren des Streifens 2 gegentiber 3 kénnen 
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daher nach der van’t Horrschen Regel wohl auf eine Beschleunigung 
der chemischen Reaktion zuriickgefihrt werden. 

Wie ein weiteres Chromatogramm ergab, fihrte eine 24stiindige, bei 
20° C ausgefiihrte Inkubation eines Spermas, das etwa 1 Std nach der 
Begattung der Vagina entnommen worden war, zu keiner Vermehrung 
der Aminosiuren. Demnach enthalt das Sperma keine gegen sperma- 
eigene Hiweife wirksame Proteinase. 

Die nach einer Begattung im Receptaculum auftretenden Amino- 
sdiuren werden daher in diesem Organ durch einen fermentativen Eiweib- 
abbau gebildet. Die Proteinase entstammt dabei wahrscheinlich dem 
Sekret des Receptaculums; das Substrat liefert vermutlich die Prostata 
des ,,Mainnchens“, denn eine Zersetzung der Spermatozoen beginnt erst, 
nachdem die Konzentrationen der Aminosaéuren wieder abnehmen. 


4. Das Schwinden der Aminosturen. 


Die Ovulation wird nach einer Begattung vom Receptaculum aus 
veranlaBt. Es wurde vermutet, daB hierfiir Abbauprodukte des Spermas 
maBgebend sind. In diesem Zusammenhang gewinnt daher das Ver- 
schwinden der Amincsauren aus dem Receptaculum zwischen dem 2. und 
4. Tag nach einer Begattung eine besondere Bedeutung. Es fragt sich 
nunmehr, ob diese Aminoséuren vom Receptaculum resorbiert werden. 

Im Fall einer Resorption miiBten die Aminoséiuren im Blut nach- 
weisbar sein. Es wurde daher das Blut begatteter Schnecken zu ver- 
schiedenen Zeiten nach der Kopulation papierchromatographisch unter- 
sucht (Abb. 10). 

Nur im Bereich des Leucins (R;-Werte 0,7—0,76; s. Pfeil) zeigte sich 
in den Streifen 2—4 ein deutliches Auftreten von Aminosiuren gegen- 
iiber den Streifen 1 und 5. Diese Befunde kénnten fiir eine bereits 6 Std 
nach einer Begattung beginnende Resorption von Aminosiuren sprechen, 
vermogen sie jedoch nicht zu beweisen, denn die innerhalb von 4 Tagen 
aus dem Receptaculum verschwindende Leucinmenge ist mindestens 
30mal gréfer als die in dieser Zeit im Blut nachweisbare Menge. 

Nun ist allerdings eine Resorption schwer direkt nachzuweisen, denn 
dieser Vorgang verliuft langsam und die Aminosduren werden schnell 
von den Geweben dem Blut entzogen. Hier wiirde ein Verfahren weiter- 
helfen, das alle Méglichkeiten iiberpriift, die auBer einer Resorption zu 
einem Verschwinden der Aminosauren fiithren kénnten. Gelingt es, alle 
anderen Moglichkeiten bis auf die Resorption auszuschlieBen, so wire 
diese indirekt bewiesen. 

Folgende Ursachen kénnten zu einer Konzentrationsabnahme der 
Aminosauren fiihren: 

1. Kine Massenbewegung des Receptaculuminhaltes in den Oviduct 
(BRETSCHNEIDER 1948a). 
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2. Kin Verbrauch der Aminosiiuren durch die im Receptaculum nach 
einer Kopulation massenhaft vorhandenen Bakterien. 

3. Eine Zerstérung der Aminosiuren durch vom Receptaculum- 
epithel gebildete Decarboxylasen oder Desaminasen. 

4. Hine EiweifBsynthese im Receptaculumlumen. 

5. Eine Resorption der Aminosduren. 

Gegen Punkt 1 spricht, daB das Receptaculum auch dann noch prall 
mit dem Sperma gefiillt ist, wenn die Aminosiuren bereits weitgehend 
aus dem Lumen geschwunden sind. Das Verschwinden der Aminosiuren 
kann also nicht durch einen Abtransport des Spermas erklart werden. 
Dies bestatigen auch die Streifen 1 und 2 der Abb. 7. Die Aminosiiuren 
im Spermoviduct der Schnecken, die 4 Tage zuvor begattet worden 
waren, sind gegeniiber den in dem Zwittergang unbegatteter Tiere vor- 
kommenden Mengen nicht vermehrt. In den Rezeptakeln jener Tiere 
(Streifen 9, Abb. 7) hat hingegen die Konzentration der Aminosauren 
bereits abgenommen. 

Das Ergebnis der Priifung des Punktes 2 ist in Abb. 11 dargestellt. 
Der Chloroformzusatz in Streifen 2 verhinderte wahrend der Inkuba- 
tion jegliches Bakterienleben. In dem sonst genauso behandelten Ma- 
terial des Streifens 3 konnten sich die Bakterien dagegen ungehindert 
vermehren. Eine kleine, am Ende der Inkubation mikroskopisch unter- 
suchte Probe dieses Materials zeigte viele, sehr lebhaft bewegliche Bak- 
terien. Die Spermatozoen waren dagegen unbeweglich, aber unversehrt. 

Der Streifen 1 in Abb. 11 stellt den Ausgangszustand fiir die Streifen 
2 und 3 dar. Ein Vergleich letzterer Streifen zeigt, daB in Streifen 3 die 
Asparaginsiure (Pfeil 1) praktisch vollig fehlt und das Serin (Pfeil 2) 
wesentlich geringer vertreten ist. Alle anderen Aminosiuren dieses 
Streifens sind gegeniiber 2 eher vermehrt, was vielleicht fiir eine Beein- 
trichtigung des enzymatischen EiweiBabbaues durch das Chloroform 
sprechen kénnte. Jedenfalls ergibt sich, daB die Bakterien nur Aspara- 
ginsiure und Serin fiir ihren Stoffwechsel verbrauchen, alle anderen 
Aminosduren hingegen nicht beeintrachtigen. Streifen 4 belegt wieder- 
um mit aller Deutlichkeit die starke Abnahme der Aminosaéuren 4 Tage 
nach der Begattung. 

Die Abb. 11 zeigt, daB die Aminosiuren wahrend der 3tigigen In- 
kubation mit Chloroform vermehrt werden; es erfolgt demnach ein 
weiterer EiweiBabbau und keineswegs eine Zerst6rung von Aminosauren. 
Da aber bei dieser Untersuchung der Receptaculuminhalt bereits 24 Std 
nach der Begattung — also vor der Mengenabnahme der Aminosiuren — 
den Tieren entnommen wurde, bleibt die Méglichkeit weiterhin offen, 
daB das Receptaculum erst spiter Fermente sezerniert, die Aminoséuren 
zerstéren kénnen. Der Untersuchung dieser Frage diente das in Abb. 12 
dargestellte Chromatogramm. 

i 
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Vergleicht man die Streifen 2 und 3 mit 1, so zeigt sich, da die 
EiweiBe im Receptaculum auch noch am 5. Tag nach der Begattung 
abgebaut werden. Auch zu dieser Zeit kommt es daher weder zu einer 
fermentativen Zerstorung von Aminoséuren noch zu einem enzymati- 
schen Aufbau von EiweiB. Dies verdeutlicht eine vergleichende Be- 


3 
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Abb. 10. Abb. 11. Abb. 12. 

Abb. 10. Papierchromatogramm zum Nachweis yon Aminosiuren im Schneckenblut zu 

verschiedenen Zeiten nach einer Begattung. Fiir jeden Streifen wurde jeweils 3 Schnecken 

insgesamt 1 ml Blut entnommen und dieses mit Alkohol enteiweiBt. Die Herkunft der 

einzelnen Streifen: 7 Blut unbegatteter Schnecken; 2 Blut, das 6 Std; 3 1 Tag; 4 2 Tage 
bzw. 5 4 Tage nach der Begattung den Schnecken entnommen wurde. 


Abb. 11. Papierchromatogramm zur Frage der Wirkung der Bakterien auf die Amino- 
siuren. Das Material eines jeden Streifens stammt von jeweils 3 begatteten Tieren. Die 
einzelnen Streifen bedeuten: J Receptaculuminhalt, 24 Std nach der Begattung ent- 
nommen; 2 wie J, nach der Entnahme jedoch 3 Tage in einem sterilen, verschlossenen 
Quarzréhrchen mit Chloroformzusatz bei Zimmertemperatur inkubiert; 3 wie 2, jedoch 
ohne Chloroform inkubiert; 4 Receptaculuminhalt, 4 Tage nach der Begattung entnommen. 


Abb. 12. Papierchromatogramm zur Frage der Zerst6rung der Aminosiuren durch Fer- 

mente des Receptaculums. Fir die Streifen 1—3 wurde der Receptaculuminhalt von je- 

weils 3 Schnecken 5 Tage nach der Begattung entnommen und wie folgt behandelt: 1 So- 

gleich nach der Hntnahme untersucht; 2 nach der Entnahme 30 Std bei Zimmertemperatur 

und Chloroformzusatz inkubiert; 3 wie 2 behandelt, aber noch mit Zusatz von 5 y Glycin, 

8 y Alanin und 10 y Isoleucin inkubiert; 4 Aminosdéuren zur Kontrolle: 5 y Glycin, 8 y 
Alanin und 10 y Isoleucin. 


trachtung des Streifens 3 mit 2 und 4; die dem Material dieses Streifens 
vor der Inkubation zugesetzten Aminosaduren bleiben namlich wahrend 
derselben unveraindert erhalten. 

Somit kénnen 4 von den 5 oben als méglich angefiihrten Ursachen 
der Mengenabnahme der Aminosiuren als widerlegt angesehen werden. 
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Im Verein mit den in Abb. 10 dargestellten Ergebnissen der Blutunter- 
suchung scheint daher die Resorption der Aminosduren erwiesen. Ob 
nun das Receptaculumepithel alle resorbierten Aminosaéuren an das Blut 
abgibt, oder ob ein Teil derselben bereits in den Zellen des Recepta- 
culums zu héheren Verbindungen aufgebaut wird, muB hierbei ungeklart 
bleiben. Tatsache ist jedoch, daB das Receptaculum seminis als Resorp- 
tionsorgan fungiert. 


5. Die Frage nach der Bedeutung der Aminosiuren fiir die Ovulation. 


Die voranstehenden Untersuchungen zeigten, daB die sofort nach 
einer Begattung im Receptaculum gebildeten Aminosiuren zwischen 
dem 2. und 4. Tag nach der Kopulation resorbiert werden. Da begattete 
Schnecken 5 Tage nach der Kopulation mit der Eiablage beginnen (vgl. 
Tabelle 1, S. 232), fragte es sich, ob die Aminosiuren hierfiir verant- 
wortlich zu machen sind. 

Zur Prifung dieser Frage wurde eine waiBrige Lésung folgender 
Aminoséuren in unbegattete Schnecken injiziert: Alanin, Arginin, 
Glycin, Histidin, Leucin, Isoleucin, Lysin, Methionin, Phenylalanin, 
Threonin, Tryptophan und Valin. Die Gewichtsmenge jeder Kom- 


 ponente betrug je Tier 8 y. Keines der Tiere legte innerhalb der zu er- 


wartenden Zeit Kier. Demnach kann geschlossen werden, daf die 12 ver- 


wendeten Aminosiuren nicht fiir die Auslésung der Ovulation verant- 


wortlich zu machen sind. Die Frage nach der Bedeutung der Amino- 
siuren fiir die Ovulation muB jedoch als ungeklirt betrachtet werden, 
da nicht simtliche Aminosaduren gepriift wurden. Andererseits besteht 
noch die Méglichkeit, da8 die Ovulation von resorbierbaren Substanzen 
ausgelést wird, die nicht von eiweiBartiger Natur sind. Zucker diirften 
hierbei jedoch keine Rolle spielen, denn papierchromatographisch 
konnten bis 4 Tage nach der Begattung nur Spuren einer Hexose im 
Lumen des Receptaculums nachgewiesen werden. Das Vorkommen an- 
derer Verbindungen wurde nicht gepriift. 


II. Das histologische Bild des Receptaculumepithels. 

Das Receptaculum der Basommatophoren wurde bereits mehrfach 
untersucht. So fand pg LARAMBERGUE (1939) bei Bulimus contortus, 
daB die Epithelzellen 2—4 Tage nach der Begattung in voller sekretori- 
scher Aktivitit sind. Die Spermatozoen verlieren zu dieser Zeit ihre 
GeiBeln. Craps (1927a) halt das Receptaculum von Lymnaea stagnalis 
appressa nicht fiir eine wirkliche Driise, vermutet aber, daB es eine zahe, 
gelbe Flissigkeit sezernieren kann. Hom (1946) untersuchte das Re- 
ceptaculum dieser Art genauer und berichtete, da8 das Epithel sogleich 
nach dem Kindringen des Kopulationsspermas ins Receptaculum in eine 
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Sekretionsphase eintritt. Die Zellen bilden an ihrem distalen Ende klare 
Blaschen aus, die sich danach abschniiren und éffnen. Dariiber hinaus 
liegen jedoch keine weiteren Angaben vor. 

Auch bei Lymnaea stagnalis werden die SpermiengeiBeln vom 2. Tag 
an nach der Begattung aufgelést. Die unmittelbar nach der Begattung 
im Receptaculum entstehenden Aminoséuren werden zwischen dem 
2. und 4. Tag weitgehend resorbiert. Es fragte sich, inwieweit Verande- 
rungen des Epithels diese Vorginge begleiten. Es wurden daher Re- 
ceptacula vor und nach einer Begattung nach Bourn fixiert, 8 dick 
geschnitten und mit der Azanfarbung nach HEIDENHAIN gefarbt. 


Ns 


Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15. 


Abb. 13. Epithelzellen aus dem Receptaculum einer unbegatteten Lymnaea stagnalis. 
Bouin-Fixierung, 8 « Schnitt, Azanfarbung. Hine Teilstrecke des MaBstabes entspricht 
104. 


Abb. 14. Receptaculumepithel 12 Std nach einer Begattung. 
Abb. 15. Receptaculumepithel 2 Tage nach einer Begattung. 


In Abb. 13 ist.das Aussehen des Epithels eines spermafreien Recep- 
taculums dargestellt. Zwischen etwa 50“ hohen, zu Gruppen geord- 
neten Zellen mit rundlichen Kernen und hellem Plasma liegen Gruppen 
etwa 70 hoher, apikal kolbenformig verdickter Zellen mit dichterem 
Plasma und langgestreckten Kernen. Sie befinden sich offensichtlich in 
einer Sekretionsbereitschaft. Das Lumen des Receptaculums ist zu dieser 
Zeit mit einer sich blaBblau fairbenden Flissigkeit gefiillt. 

Das nach einer Begattung in das Receptaculum gelangende Sperma 
lést eine Sekretion aus. Der apikale Zellpol der Epithelzellen bildet 
kolbenférmige Blischen, deren Inhalt sich bei der angewandten Methode 
nicht oder nur ganz schwach blau firbt. Die Abb. 14 zeigt diesen Zu- 
stand 12 Std nach einer Begattung. Die Zellen haben nunmehr eine 
Hohe von 80—90 wu. Eine Unterscheidung verschiedener Zellgruppen 
wie in Abb. 13 ist zwar méglich, aber nicht mehr so leicht durchzufiihren, 
denn alle Zellen sezernieren stark. Dieses Stadium der Sekretion kann 
vereinzelt bis 2 Tage nach einer Begattung beobachtet werden. 

Tn einzelnen Abschnitten des Receptaculums tritt jedoch das Epithel 
bereits einen Tag nach der Begattung in die niichste Phase der Sekretion 
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ein. Die Sektretblaschen werden von den Zellen abgeschniirt und lésen 
sich auf. Dadurch entsteht schlieBlich ein 20—40y breiter farbloser 
Saum um die im Lumen des Receptaculums liegende intensiv gefairbte 
Spermamasse. Etwa 2 Tage nach der Begattung ist dieser Vorgang ab- 
geschlossen. Die wiederum 70 « hohen Epithelzellen besitzen einen scharf 
begrenzten apikalen Pol und dichtes Cytoplasma. Die Abb. 15 gibt diese 
Endphase der Sekretion wieder. 

Die Untersuchungen wurden bis 61/, Tage nach der Begattung fort- 
gesetzt. Wahrend dieser Zeit lassen sich keine wesentlichen Verinde- 
rungen des in Abb. 15 wiedergegebenen Zustandes feststellen. Das 
Epithel tritt in keine weitere Sekretionsphase ein; es kommt lediglich 
vereinzelt zur AbstoBung einzelner Driisenzellen mit pyknotischen 
Kernen. 

In den Abb. 13—15 ist das hohe Epithel in der Nahe der Einmiin- 
dung des Ductus receptaculi dargestellt. Hier ist die Receptaculum- 
wand stark und kryptenreich. Die Epithelzellen anderer Abschnitte des 
Receptaculums sind wesentlich kleiner, aber breiter. Die oben geschil- 
derten Vorgange laufen in ihnen jedoch in gleicher Weise ab. 


II. Die Deutung der Befunde. 


Eine zusammenschauende Betrachtung der histologischen und chemi- 
schen Untersuchungen des Receptaculums gestattet nun folgende Aus- 
sagen : 

Da die Auflésung der von dem Receptaculumepithel gebildeten 
Sekretblaschen erst einen Tag nach der Kopulation beginnt, die Amino- 
sdiuren aber bereits innerhalb von 5 Std nach einer Begattung erscheinen, 
so kann das Sekret jener Blaschen nicht fiir diesen fermentativen Eiweib- 
abbau verantwortlich gemacht werden. Die hier wirkende Proteinase 
muB8 vielmehr schon im Lumen des Receptaculums enthalten sein. 

Auffallend ist, daB die Zersetzung der SpermiengeiBeln 2 Tage nach 
der Begattung beginnt, zu einer Zeit also, da die Sekretbliischen von den 
Epithelzellen abgeschniirt werden. Da diese Spermatolyse nicht erfolgt, 
wenn das Sperma schon 24 Std nach der Begattung dem Receptaculum 
entnommen und 4 Tage bei Zimmertemperatur inkubiert wurde (vgl. 
die Bemerkungen zu Abb. 11), kann diese GeiBelzersetzung weder von 
dem bereits im Receptaculumlumen anwesenden Sekret noch von den 
massenhaft vorhandenen Bakterien verursacht werden. Es ist daher 
anzunehmen, daB das von den Driisenzellen des Receptaculums nach 
einer Begattung gebildete Sekret spermatolytisch wirkt. 

Nach den papierchromatographischen Untersuchungen werden die 
nach der Begattung gebildeten Aminosiiuren zwar schon geringfigig 
von der 6. Std nach der Kopulation an (vgl. Streifen 6 und 7 in Abb. 7 
sowie Streifen 1 und 2 in Abb. 10) resorbiert, ein sprunghafter Abfall 
der Konzentrationen findet jedoch erst zwischen dem 2. und 4. Tag 
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nach der Begattung statt. Nun zeigten die histologischen Untersu- 
chungen, da die Epithelzellen 2 Tage nach der Begattung ihr Sekret 
abgegeben haben und wieder eine glatte AuBenfliche besitzen. Papier- 
chromatographisch konnte aber eine die Aminosiuren zersetzende Wir- 
kung dieser Sekrete ausgeschlossen (vgl. Abb. 12) und eine Resorption 
wahrscheinlich gemacht werden. Es ist daher anzunehmen, da die 
Epithelzellen nach Abgabe der Sekretblasen in eine aktive Resorptions- 
phase eintreten. Die Driisenzellen des Receptaculums der Lymnaea 
stagnalis wiirden sich demnach wie die zuletzt von THIELE (1953) unter- 
suchten sog. Sekretions-Resorptionszellen der Mitteldarmdriise der 
Gastropoden verhalten. Wéihrend jedoch die Resorptionsphase dieser 
Zellen bisher nur postuliert werden muBte, scheint sie nunmehr an Hand 
der Epithelzellen des Receptaculums direkt nachgewiesen zu sein. 


E. Zur Frage der Bevorzugung der Fremdspermien 
bei der Befruchtung. 


I. Uber ein genetisch bedingtes Gehdusemerkmal bei Lymnaea 

stagnalis. 

Obwohl sich die Pulmonaten als Hermaphroditen vielfach in strenger 
Isolierung durch Selbstbefruchtung fortpflanzen kénnen, wird bei Kreu- 
zungen das Fremdsperma zur Eibefruchtung bevorzugt (BoycorT und 
Mitarbeiter 1930; IkEpDA 1937, DE LARAMBERGUE 1939). Da die bei einer 
Begattung tibertragenen Spermien wohl stets den schon an den Orten 
der Besamung anwesenden eigenen Spermatozoen zahlenmabig unter- 
legen sind, sprechen diese Befunde sehr fiir eine gr6Bere Befruchtungs- 
fahigkeit der Fremdspermien. Die Ursachen derselben sind noch un- 
geklart; oftmals wurde hierfiir jedoch eine Beeinflussung der Kopula- 
tionsspermien durch das Sekret des Receptaculums verantwortlich ge- 
macht. Diese Annahme soll nunmehr an Lymnaea stagnalis iiberpriift 
werden. 

Im Laufe der Zuchten traten trotz gleicher Zuchtbedingungen_zwei 
Serien mit verschieden geformten Schalen auf. Bei der einen Serie 
(G-Serie) war die Schale sehr lang und schmal, bei der anderen (E-Serie) 
dagegen kiirzer, breiter und gestaucht. In Abb. 16 sind Vertreter dieser 
beiden Formen in natiirlicher GréBe dargestellt. Bei weiterem Wachs- 
tum griff bei den Schnecken der E-Serie die Schalenmiindung riick- 
schreitend auf die alten Windungen iiber, so daB die Gewindehdhe 
stiindig abnahm. Extremformen beider Serien wurden isoliert groB- 
gezogen und zur Fortpflanzung gebracht, um die Erblichkeit dieser 
Merkmale zu priifen. 

In Abb. 17 ist ein Teil der durch Selbstbefruchtung entstandenen 
Nachkommen von E,,, abgebildet. Die etwa 61/, Monate alten Schalen 
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wurden (auch bei den spater folgenden Abbildungen) nach steigender 
Gewindehéhe so geordnet, daB eine der Wirklichkeit méglichst ent- 
sprechende Vorstellung von der Variationsbreite der Serien vermittelt 
wird. Am Anfang der oberen und am Ende der unteren Reihe der 
Abbildungen befinden sich daher die Extremformen einer Serie. Die 
Abb. 18 gibt einige der ebenfalls durch Selbstbefruchtung entstandenen 
Nachkommen von G,, wieder. Die Schalen stammen wiederum von 
etwa 61/, Monate alten Tieren. 


Abb. 16. Die Schalen der langschaligen Schnecken G, und Gy, sowie der kurzschaligen 
Tiere Ey, und E,,.. E,,, wurde spater von G, begattet. Bei dieser und allen folgenden Ab- 
bildungen sind die Schalen in natiirlicher Gr6éBe dargestellt. 


Ein Vergleich der Abb. 16, 17 und 18 zeigt, daB die Nachkommen 
nicht die Formen der Elterntiere erreichen. Hier k6nnten jahreszeit- 
lich bedingte AuBenfaktoren eine Rolle spielen. Die Elterntiere wurden 
namlich in den Sommermonaten, ihre Nachkommen hingegen den 
Winter tiber groBgezogen. Moglicherweise konnen daher Unterschiede 
in den Temperatur- und Belichtungsverhaltnissen bedeutsam sein. 
Ferner kénnte der verfiitterte Salat trotz reichlichem Angebot von 
unterschiedlicher Qualitét sein. Da aber die Schlupfzeiten saimtlicher 
Nachkommen von E,,. und G,, nur wenige Tage auseinanderliegen, 
k6énnen die AuBenbedingungen fiir die Tiere dieser Serien als gleich an- 
gesehen werden. Unterschiede zwischen den Serien waren demnach 
genetisch bedingt. 

Von allen MaBen und Indices der Schneckenschalen (vgl. MIncEL 
1932) erwies sich die maximale Gewindehéhe zur Charakterisierung der 
Formen als am geeignetsten ; sie wurde daher den weiteren Betrachtungen 
zugrunde gelegt. Die Kurven E,,, E,,, und G,, der Abb. 19 zeigen eine 
deutliche Trennung der nach der maximalen Gewindehdhe geordneten 
Nachkommen dieser Tiere. Wahrend die Maxima der durch Selbst- 
befruchtung entstandenen Nachkommen der beiden kurzschaligen 
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Schnecken E,, und E,,. zusammenfallen, liegt das Maximum der Nach- 
kommen von G,, auBerhalb der Variationsbreite jener Tiere. Zwischen 


Abb. 17. Durch Selbstbefruchtung entstandene Nachkommen yon E,,., 2 Tage vor der 
Kreuzung dieser Schnecke mit G, abgelegt. 


Abb. 18. Durch Selbstbefruchtung entstandene Nachkommen der langschaligen 
Schnecke Gy.. 


der Gewindehohe 11 und 13 mm kommt es jedoch zu einer Uberschnei- 
dung der Kurven. 
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Die Befunde zeigen, da die zwischen den Schnecken der E- und 
G-Serie vorliegenden Unterschiede in der Gewindehéhe auf die Nach- 
kommen dieser Tiere bei Selbstbefruchtung iibertragen werden. Sie 
konnen daher als genetisch bedingt angesehen werden. 
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Abb. 19. Die Verteilung der Nachkommen yon Schnecken mit kurzem Gewinde (Kg, 

Ey.) und langem Gewinde (G,,). Auf der Abszisse wurde die maximale Gewindehéhe in 

-Millimeter, auf der Ordinate der jeweilige prozentuale Anteil von der Gesamtzahl der 

aus einer EKimasse geschliipften Tiere aufgetragen. Die Kurven E,,, E,,. und G,, gelten 

fiir die Nachkommen der betreffenden (unbegatteten) Schnecken: Die Kurven Ejyy2,, und 

Ejy9,2 bezeichnen die Nachkommen von Ej;,, die nach der Begattung dieser Schnecke durch 
das langschalige Tier G, aus den beiden ersten Eimassen schliipften. 


II. Die Bedeutung der Fremdspermien bei einkreuzender Begattung. 

Unter einer einkreuzenden Begattung wird hier eine Begattung von 
Schnecken verstanden, die sich bereits durch Selbstbefruchtung ver- 
mehren. Es fragte sich, ob die nach dieser Kreuzung abgelegten Nach- 
kommen ein anderes Aussehen haben, als die Nachkommen vor dieser 
Kreuzung. Daraus wiirden sich Schliisse auf die Bedeutung der Fremd- 
spermien bei der Eibefruchtung ziehen lassen. 

Kinen Tag nach der Hiablage der in Abb. 17 abgebildeten Nachkommen 
von E,,., wurde dieses Tier von der langschaligen Schnecke G, begattet. 
Die beiden Kreuzungspartner sind in der Abb. 16 links dargestellt. 
Zwei Tage danach legte E,,, die nichste Eimasse ab. Unter den 72 aus 
ihr geschliipften Schnecken befanden sich 2, die ein wesentlich héheres 
Gewinde besaBen. In der Abb. 20 ist eines dieser beiden Tiere mit 9 
kurzschaligen, gleichaltrigen Geschwisterschnecken dargestellt. Die 
Abb. 21 gibt das Verhaltnis von Gewindehéhe und Schalenlinge wah- 
rend des Wachstums der letzten Schalenwindung wieder. Die Berech- 
nung der mittleren maximalen Gewindehdhe der 70 kurzschaligen 
Schnecken ergab ~=—7,8+1,06; die beiden langschaligen Schnecken 
liegen demnach 5 bzw. 7 o auBerhalb des Mittelwertes. Aus der Abb. 19 
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(Kurve E,,.,) geht ferner hervor, daB diese beiden Schnecken im Bereich 
der durch Selbstbefruchtung entstandenen Nachkommen des lang- 
schaligen Tieres G,, liegen. Aus diesen Tatsachen sowie aus dem Um- 
stand, daB siimtliche Tiere dieser Serie stindig gemeinsam im gleichen 
Zuchtbecken gehalten wurden, ist zu schlieBen, daB jene 2 Schnecken 
aus Eiern hervorgegangen sind, die von Spermien des Vatertieres G, 
befruchtet wurden. 


Abb. 20. Nachkommen yon E,,., 2 Tage nach der Kreuzung dieser Schnecke mit dem 
langschaligen Tier G, abgelegt. In der unteren Reihe ist rechts ein hybrides Tier abge- 
bildet. Die 9 anderen Schnecken sind durch Selbstbefruchtung entstanden. 


Fiinf Tage nach der Kreuzung legte E,,, eine weitere Eimasse ab. 
Unter den 47 Nachkommen bildeten sich 2 nach ihrer Gewindehdhe 
deutlich getrennte Gruppen heraus. Die Maxima dieser Gruppen ent- 
sprechen den Maxima der durch Selbstbefruchtung entstandenen Nach- 
kommen des Muttertieres und des Geschwistertieres des Vaters, G,, 
(vgl. Kurve E,,., der Abb.19). In Abb. 22 sind die Schalen von 
10 gleichaltrigen Schnecken dieser Serie abgebildet. In der oberen Reihe 
befinden sich Schalen mit kurzem, in der unteren Reihe solche mit 
langem Gewinde. Die Extremformen sind wiederum an die Enden der 
Reihen gestellt. Die 18 Tiere mit langem Gewinde betragen 38,3% der 
Gesamtzahl der Schnecken dieser Serie; sie kénnen als hybrid ange- 
sehen werden. 

Sieben Tage nach der Kreuzung legte E,,, die nachste Eimasse ab. 
Die 72 Schnecken dieser Serie wiesen keine Trennung in Gruppen auf. 
Es zeigten sich zwar 2 Maxima, beide lagen jedoch im Bereich der rein- 
rassigen Nachkommen des miitterlichen Tieres. 
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Die Fremdspermien vermégen demnach auch bei Schnecken, die sich 
schon durch Selbstbefruchtung vermehren kénnen, die Eier zu befruchten. 
Aus der Doppelkurve E122 (Abb. 19) ist sogar eine Bevorzugung der 
Femdspermien zu erschlieBen, denn der Anteil dieser Spermien an der 
Gesamtzahl der Spermatozoen 
des Zwitterganges betrigt 
sicherlich weniger als 38%. 
Die Kreuzungen zeigen ferner, 
daB das lange Gewinde iiber 
das kurze Gewinde dominiert. 


II. Die Bedeutung der Fremd- 
spermien bei ovulationsaus- 
lésender Begattung. 

Boycott und Mitarbeiter 
(1930) fanden bei Lymnaea 
(Radix) peregra, daB ein al- 
binotisches, noch nicht eier- 
legendes Tier nach Begattung 

durch eine pigmentierte 

Schnecke zuniichst fast aus- 
schlieBlich pigmentierte Nach- 
kommen hervorbrachte. Erst 
im Laufe weiterer Eiablagen 
traten standig mehr Albinos 
auf. Es erschien daher ange- 
bracht,auch bei Lymnaea sta- 16 18 20 22 % 26 28 30 32 36 36 38 40 
gnalis mit Hilfe der als gene- ee Crs: 

Abb. 21. Die Verteilung der maximalen Gewinde- 


tisch be gt erkannten Scha- hohe unter den Nachkommen der einkreuzend 


lenmerkmale ahnliche Unter-  begatteten Schnecke F,,.. Auf der Ordinate ist 
die Gewindehohe, auf der Abszisse die Schalen- 
suchungen anzustellen. lange aufgetragen. Jeder Punkt bezeichnet die 


%u diesen Versuchen wur- maximale Gewindehdhe eines Tieres. Nachdem 
diese erreicht ist, greift bei weiterem Langen- 


den durch Selbstbefruchtung wachstum die Schalenmiindung riickschreitend 
entstandeneNachkommenvon auf die alten Windungen tber, so dai die Ge- 
s windehéhe stindig kleiner wird. Dies verdeut- 
E,,. verwendet. Alle Tiere die- lichen die fiir die beiden Schnecken mit dem 

ti ; j langen Gewinde sowie fiir 3 Tiere mit kurzem 
BOE Serie (B Serie) hatten eine Gewinde eingezeichneten Kurven des Wachstums 


geringe Gewindehohe; sie wur- der Gewindehéhe. 


den von Jugend an isoliert auf- 
gezogen. Zwei Schnecken dieser Serie, die noch nicht Hier legten, 


wurden im Alter von 31/, Monaten miteinander gekreuzt. Das dabei 
begattete Tier, R,, legte 9 Tage spiter seine erste Eimasse ab, aus der 
84 Nachkommen hervorgingen. In der Abb. 23 sind die Schalen der 
Eltern sowie 5 der nach der Gewindehtéhe geordneten, 6 Monate alten 
Schalen der F,-Generation dargestellt. Aus der Kurve R, der Abb. 24 


Gewindehohe in mm 
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Abb. 22. Nachkommen von F,,., 5 Tage nach der Kreuzung abgelegt. Die Tiere der unteren 
Reihe sind durch Kreuzbefruchtung, die der oberen Reihe durch Selbstbefruchtung 
entstanden. 


Abb. 23. Die in der oberen Reihe abgebildeten Tiere wurden miteinander gekreuzt; das 
rechte Tier (R,) wurde dabei begattet. In der unteren Reihe sind 5 der Nachkommen yon 
R, abgebildet, die aus der ersten, 9 Tage nach der Kreuzung abgelegten EHimasse schliipften. 


ist die prozentuale Verteilung aller Nachkommen zu ersehen. Es zeigt sich 
eine eingipfelige Kurve mit einem Maximum bei 10,5 mm Gewindehéhe. 

Die Tiere R, und R, wurden von langschaligen, ebenfalls noch nicht 
eierlegenden Nachkommen der G-Serie begattet. Acht Tage spiter 
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legte Rg zum erstenmal Eier. Im Alter von 6 Monaten zeigten die 
37 Nachkommen eine maximale Anhiufung bei der Gewindehdhe 14,5mm 
vgl. Kurve R, in Abb. 24. Daneben kommen jedoch noch inige 
Schnecken mit geringer Gewindehdhe vor, die wohl auf eine Selbst- 

befruchtung zuriickgefiihrt werden kénnen. 
Vergleicht man die Kurven R, und R, in der Abb. 24, so zeigt sich, 
daB die Nachkommen eines kurzschaligen Tieres, dessen Ovulation durch 
50 
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Abb. 24. Die Verteilung der Nachkommen von kurzschaligen Schnecken, die zuvor ovula- 

tionsauslésend begattet worden waren. Auf der Abszisse wurde die maximale Gewinde- 

hohe in Millimeter, auf der Ordinate der jeweilige prozentuale Anteil von der Gesamtzahl 

der aus einer Himasse geschliipften Tiere aufgetragen. Zur Auslésung der Legetiatigkeit 

wurde das Tier R, von einer kurzschaligen Schnecke, die Tiere R, und R, von je einer 

langschaligen Schnecke begattet. Die Schnecke R, wurde 6 Std nach der Begattung 
ductektomiert. 


eine Begattung mit einer langschaligen Schnecke ausgelést wurde, sehr 
weitgehend dem viaterlichen Merkmal folgen. Die bei der Kopulation 
iibertragenen Fremdspermien werden demnach bei der Befruchtung der 
Eier stark bevorzugt. Dies spricht fiir eine gréBere Befruchtungsfihig- 
keit dieser den eigenen Spermatozoen zahlenmaéBig unterlegenen Sper- 


mien. 

Es fragt sich nunmehr, ob diese gréBere physiologische Reife der 
Kopulationsspermien im herkémmlichen Sinn auf eine Beeinflussung 
der Spermien durch das Receptaculumsekret zuriickgefiihrt werden 
kann. Die bisherigen Untersuchungen lieBen es als unwahrscheinlich 
erscheinen, da8 einmal ins Receptaculum gelangte Spermien nach Ver- 
lust ihrer GeiBel noch besamungsfihig sind. BRETSCHNEIDER (1948a) 
beobachtete aber Spermapakete, die nach einer Begattung aus dem 
Receptaculum iiber den Oviduct in den Zwittergang einwandern. Es 
besteht daher die Méglichkeit, daB dieses umgewandelte Sperma die- 
jenigen Fremdspermien beeinfluBt, die sofort nach der Begattung zum 
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Zwittergang aufgestiegen sind. Um diese Mdéglichkeit auszuschalten, 
wurde dem Tier R, 6 Std nach der Begattung ein Stiick des Ductus 
receptaculi entfernt. Das zu diesem Zeitpunkt bis auf jenen oben er- 
wihnten Anteil bereits giinzlich ins Receptaculum iiberfiihrte Kopula- 
tionssperma kann damit nicht mehr in den Oviduct iibertreten, wohl 
aber nach wie vor tiber das Receptaculumepithel die Ovulation auslésen. 


Abb. 25. Die beiden in der oberen Reihe abgebildeten Tiere wurden miteinander gekreuzt. 
Das langschalige Tier begattete dabei die kurzschalige Schnecke Ry. Sechs Stunden nach 
der Begattung wurde R, ductektomiert. In der unteren Reihe sind 5 Nachkommen yon 
R, abgebildet, die aus der ersten, 8 Tage nach der Kreuzung abgelegten Eimasse schlipften. 
Die 4 rechtsstehenden Tiere sind hybrid, das linke Tier ist durch Selbstbefruchtung 
entstanden. 


Acht Tage nach der Begattung legte R, zum erstenmal Hier. Die 
Kurve R, in der Abb. 24 gibt die prozentuale Verteilung dieser 37 Nach- 
kommen wieder. Es zeigen sich 2 Maxima im Bereich von 13,5 und 
16,5 mm Gewindehohe. Die Kurve R, la8t im groBen ganzen keinen 
Unterschied gegentiber der Kontrollkurve R, erkennen. In der Abb. 25 
sind die Elterntiere und 5 gleichaltrige Nachkommen der Kreuzung ab- 
gebildet. Das in der unteren Reihe links stehende Tier stimmt in Schalen- 
gr6éBe und Form durchaus mit den in Abb. 23 dargestellten, ebenfalls 
etwa 6 Monate alten Nachkommen von R, iiberein. Es kann daher fir 
dieses Tier eine Entstehung durch Selbstbefruchtung angenommen 
werden. Alle iibrigen Schalen der unteren Reihe von Abb. 25 gleichen 
in Gestalt und Gewindehéhe véllig dem Vatertier und beweisen wieder- 
um den dominanten Erbgang dieser Merkmale. 
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Auf Grund dieser Befunde mu demnach geschlossen werden, daB 
weder die in das Receptaculum iibertragenen Kopulationsspermien 
noch spiter in den Spermoviduct gelangende Umwandlungsprodukte 
derselben fiir eine Befruchtung der Kier bzw. Reifung dort bereits an- 
wesender Spermien in Frage kommen. Das Sekret des Receptaculum 
seminis ist daher in keiner Weise fiir eine Reifung der Spermien bedeut- 
sam. Zugleich wird bewiesen, daB die in den ersten 3 Std nach einer 
Begattung zum Zwittergang aufsteigenden Fremdspermien die Eier in 
einem tiberraschend hohen Prozentsatz befruchten, obwohl sie der Zahl 
nach den ,,miitterlichen“ Spermien weit unterlegen sind. Die gréBere 
physiologische Reife der Fremdspermien kann daher nicht auf eine 
direkte Beriihrung dieser Spermien mit dem Receptaculumsekret zu- 
rickgeftihrt werden. 


IY. Versuch zur Klaérung der physiologischen Reifung 
der Spermatozoen. 
Dr LaRAMBERGUE (1939) beobachtete bei den Kreuzungen verschie- 
den pigmentierter Exemplare von Bulimus contortus, da der Prozent- 
satz der Hybriden wahrend der ersten Kiablagen nach der Kreuzung 


__ 6fters anstieg und danach allmahlich wieder abnahm. Von den in den 
- Tabellen 19 und 20 (S. 176—179) angefiihrten 8 Blockdiagrammen der 
_EHiablagen 7 einkreuzend begatteter Tiere zeigen 5 zwischen dem 3. und 
11. Tag nach der Kreuzung die maximale Beteiligung der Hybriden an 


den Nachkommen der betreffenden Eimasse. Bei den iibrigen 3 Serien 
wurde schon bei der ersten Hiablage, einen Tag nach der Begattung, 
das Maximum erreicht. Wie aus den Tabellen ferner hervorgeht, pro- 
duzierten diese Schnecken nach der Ablage von 170—340 Hiern nur 
noch selbstbefruchtete Nachkommen. 

Auch bei Lymnaea stagnalis wurde nach einkreuzender Begattung 
eine verzégerte maximale Befruchtung der Kier durch die Fremdsper- 
mien festgestellt. Wahrend namlich nur etwa 3% der Nachkommen von 
E,12, die aus der ersten, 2 Tage nach der Kreuzung abgelegten Eimasse 
schliipften, hybrid waren, stieg der Anteil der Hybriden bei der zweiten, 
3 Tage spiter abgelegten Eimasse auf 38%. Bei den Nachkommen der 
nichsten Himasse lieB sich bereits wieder eine Abnahme der Bastarde 
feststellen. Unter den in der Abb. 19 nicht angefithrten Nachkommen 
der ebenfalls einkreuzend begatteten Schnecke Eg waren ahnliche Ver- 
haltnisse zu beobachten. 

Zwischen dem 2. und 5. Tag nach der Kreuzung hat sich nun die 
Anzahl der aktiven Fremdspermien im Zwittergang von E,,, sicher 
nicht erhéht, denn aus dem Receptaculum dieses Tieres kénnen zu 
dieser Zeit bestenfalls zersetzte Spermatozoen nachgeliefert werden. Es 
ist im Gegenteil sogar anzunehmen, dafi die Fremdspermien infolge 
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stiindiger Neubildung eigener Spermatozoen relativ zu diesen abge- 
nommen haben. Wenn die Fremdspermien trotzdem stiarker befruchten, 
als es ihrer Anzahl entspricht, so muB wohl ihre Befruchtungsfahigkeit 
zwischen dieser Zeit gestiegen sein. 

Die auffillige Ubereinstimmung zwischen dem Zeitpunkt der Resorp- 
tion der im Receptaculum vorhandenen Aminosaéuren und dem Zeit- 
punkt der maximalen Beteiligung der Fremdspermien an der Befruch- 
tung li8t vermuten, da8 resorbierte Spermasubstanzen die Fremd- 
spermien im Zwittergang beeinflussen. Die Driisenzellen des Zwitter- 
ganges kénnten vielleicht zur Sekretion angeregt werden. Hine histo- 
logische Untersuchung des Zwitterganges zu verschiedenen Zeiten nach 
der Begattung zeigte jedoch keine auffallenden Veranderungen des 
Epithels. Andererseits besteht die Méglichkeit, da Sekrete der Prostata 
oder des Oviducts auf die Fremdspermien wahrend des Kopulations- 
vorganges einwirken. Dies kénnte sich erst nach einigen Tagen in einer 
Steigerung der Befruchtungsfaihigkeit dieser Spermien zeigen. 

Die hier aufgeworfenen Fragen sind schwer zu lésen; es wurde jedoch 
versucht, wenigstens die Bedeutung des Prostatasekretes zu priifen. Zu 
diesem Zweck wurde eine kurzschalige Schnecke (R,) mit reinem Zwitter- 
gangsperma eines langschaligen Tieres kiinstlich begattet. R, pflanzte 
sich bereits durch Selbstbefruchtung fort. Zwei Tage vor dem Versuch 
begattete es eine andere Schnecke; dadurch wurde die Zahl der funk- 
tionsfahigen eigenen Spermien im Zwittergang stark herabgesetzt. Zur 
Ausfihrung der kiinstlichen Begattung wurde einem langschaligen Tier 
der Zwittergang vorsichtig herausprapariert und in einem kleinen 
Tropfen 0,2%iger Kochsalzl6sung zerzupft. Die Suspension lebhaft 
beweglicher Spermien wurde sofort in eine gebogene, zu einer stumpfen 
Kapillare ausgezogenen und mit einem zum Munde fiihrenden Schlauch 
versehenen Pipette aufgesogen und der Schnecke R, vorsichtig intra 
vaginam instilliert. Dies lieB sich mihelos ausfiihren, ohne daB das 
locker mit den Fingern gehaltene, nicht betéubte Tier Abwehrreaktionen 
zeigte. 

Aus der etwa 6 Tage spiiter abgelegten Eimasse dieses Tieres konnten 
leider nur 13 Schnecken groBgezogen werden. Keine von ihnen er- 
reichte innerhalb von 5 Monaten eine tiber 11,6 mm liegende Gewinde- 
hohe. Die 6 groBten Tiere dieser Serie entsprachen in SchalengréBe 
und Form véllig der Mutter, die iibrigen hatten einen oder mehr weniger 
verzwergten Wuchs. Hs ist daher anzunehmen, daB alle 13 Schnecken 
auf Selbstbefruchtungen zuriickzufiihren sind. 

Dieses Ergebnis deutet darauf hin, daB der Kontakt der Spermatozoen 
mit dem Prostatasekret bei der Kopulation fiir die physiologische 
Reifung dieser Spermien bedeutsam sein kénnte. Das Problem ist je- 
doch bei weitem noch nicht geklart. 
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F. Die Bedeutung der Befunde fiir die Fortpflanzungsphysiologie 
der Pulmonaten. 

Bei Lymnaea stagnalis wird das Sperma bei der Begattung in die 
Vagina abgegeben. Hine verhiltnismiBig geringe Anzahl dieser Sper- 
matozoen wandert sofort iiber eine mit Flimmerepithel ausgekleidete 
Rinne, die durch den Oviduct verliuft, in den Zwittergang ein. 
Diese Spermien sind die einzigen Kopulationsspermien, welche die 
Kier befruchten. 

Die in der Vagina zuriickbleibenden Spermien werden durch die 
Peristaltik der Vagina und des Ductus in das Receptaculum seminis 
gepumpt. Dort werden sie nach wenigen Stunden unbeweglich und 
einige Tage spiter zersetzt. 

Einige Tage nach der Begattung wird die Ovulation von dem mit 
Sperma gefiillten Receptaculum ausgelést. Das zersetzte Sperma liefert 
demnach einen Faktor, der nach Resorption durch das Receptaculum- 
epithel die Ovocyten in den Follikeln schneller reifen oder ovulieren laBt. 

Die Ovocyten werden nach der Ovulation im Zwittergang besamt. 
Einige Stunden spater vereinigen sich die Chromosomen des Spermiums 
und des Kies zur ersten Furchungsspindel. Die bei einer Kopulation 
tibertragenen Spermien befruchten die Kier bevorzugt, obwohl die 
- wesentlich zahlreicheren eigenen Spermien des Zwittertieres ebenfalls 
befruchtungsfahig sind. Diese physiologische Reife erreichen die Fremd- 
spermien erst nach mehrtigigem Aufenthalt im Zwittergang des be- 
gatteten Tieres. Hierbei ist vermutlich das Prostatasekret bedeutsam, 
mit dem diese Spermien wahrend der Kopulation in Bertthrung kamen. 

In den folgenden Ausfiithrungen soll versucht werden, diese Ergeb- 
nisse mit den Befunden in Einklang zu bringen, die bei anderen Pulmo- 
naten gewonnen wurden. Hierbei zeigen sich 2 Hauptpunkte, die ge- 
sondert betrachtet werden sollen, nimlich die Auslésung der Ovulation 
und die selektive Befruchtung der Hier durch die Fremdspermien. 

Bei den Pulmonaten gibt es Arten, die sich nicht ohne Begattung 
fortpflanzen kénnen. Daneben kommen jedoch Arten vor, bei denen 
diese Vermehrungsweise stets moéglich ist. Selbst innerhalb der Gat- 
tungen finden sich hier krasse Unterschiede. So ist nach LurHer (1915) 
bei Agriolimax reticulatus eine Selbstbefruchtung auBerst selten, bei 
Agriolimax agrestis hingegen durchaus gewohnlich. Auch Tropidiscus 
carinatus (Planorbis carinatus) pflanzt sich ohne Begattung gegentiber 
anderen Planorbiden sehr selten fort (DH LARAMBERGUE 1939). 

In Analogie zu den Verhiltnissen bei Lymnaea stagnalis kénnte man 
sich nun vorstellen, daB die Hier derjenigen Pulmonatenarten, die sich 
nicht ohne Begattung vermehren kénnen, unbedingt auf einen Faktor 
angewiesen sind, den das mit Sperma gefiillte Receptaculum liefert. 
Werden die Tiere dieser Arten begattet oder dringt eigenes Sperma in 
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das Receptaculum ein — eine Méglichkeit, die von Ktnxex (1916) fir 
die Nacktschnecken nachgewiesen wurde —, so wird die Ovulation aus- 
gelist. Mit dieser Auffassung stimmt eine Beobachtung von IkEDA 
(1937) iiberein. Dieser fand bei unbegatteten, eierlegenden Exemplaren 
von Philomycus bilineatus groBe Spermienmengen im Receptaculum. 
Im Gegensatz hierzu ist das Receptaculum isolierter Tiere von Brady- 
baena similaris stimpsoni vollig oder fast véllig frei von Spermien. Diese 
Art legt ohne Begattung sehr selten Eier (IkEpA und Emura 1934). 
BavDELOT (1863) stellte die Hypothese auf, daB sich die hermaphro- 
ditischen Schnecken selbst befruchten kénnen. Die Begattung kénnte 
lediglich die Aufgabe haben, die Ovulation auszulésen. Zur Priifung 
dieser Annahme schlug er vor, verschiedene Arten miteinander zu 
kreuzen. LANG (1911, 1912) fiihrte dieses Experiment durch, vermutlich 
ohne die Arbeit von BaupELoT gekannt zu haben. Er kreuzte Cepaea 
hortensis und Cepaea nemoralis mit Cepaea austriaca. Wiahrend sich diese 
Arten ohne Begattung nur auBerst selten fortpflanzen, legten die ge- 
kreuzten Individuen relativ hiufig Hier. Sie hatten nach der Unter- 
suchung von BattTzER (1913) einen diploiden Chromosomensatz. Es 
kann daher wohl Selbstbefruchtung angenommen werden, denn eine 
parthenogenetische Entwicklung ist wenig wahrscheinlich. 


Diese Untersuchung bestitigt die Annahme Baupe tots, daf eine © 


Begattung die Ovulation auslést. Kreuzungen verschiedener Rassen 
cer gleichen Art zeigten jedoch, daB die bei einer Begattung tibertra- 
genen Spermien die Eier befruchten kénnen. Die oben angefiihrte Ver- 
mutung von BavpDELor ist daher nur teilweise richtig. 

Bei den Basommatophoren kann die Ovulation auch noch auf andere 
Weise ausgelést werden. Die Untersuchungen an Lymnaea stagnalis 
zeigten nimlich, da Tiere, denen das Receptaculum operativ entfernt 
wurde, ohne Beeintrachtigung ihrer Fruchtbarkeit Eier legen kénnen. 
Eine Begattung beschleunigt jedoch den Beginn der Legetatigkeit. Bei 
anderen Basommatophoren wurden zum Teil davon abweichende Beob- 
achtungen gemacht. So zeigten unbegattete Exemplare von Lymnaea 
columella (WINSOR und Winsor 1935) und Bulimus contortus (DE LaRAM- 
BERGUE 1939) gegentiber begatteten Tieren keine Verzégerung im Be- 
ginn der Legetiitigkeit. 

Dies spricht jedoch nicht gegen die oben ausgesprochene Annahme, 
da vom Receptaculum nach einer Begattung ein ovulationsauslésender 
Faktor geliefert wird. Schon bei Lymnaea stagnalis zeigte sich nimlich, 
daB die Ovulation doppelt gesichert ist. Bei Ausbleiben einer Begat- 
tung setzte die Legetitigkeit spiter spontan ein. Wenn nun dieses 
zweite, vielleicht in den Kiern selbst gelegene Prinzip der Ovulations- 
auslésung zur Auswirkung kommt, sobald die Tiere itberhaupt ge- 
schlechtsreif sind, so kann eine Begattung gar keinen Einflu8 mehr auf 


a 
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den Beginn der Legetiitigkeit haben. Denn auch nach einer Begattung 
erfolgt die Kiablage erst, nachdem die Tiere geschlechtsreif geworden. 
sind. 

Dr LaraMBERGUE (1939) konnte bei Bulimus contortus mehrfach eine 
liber 90% liegende Beteiligung der Fremdspermien an der Befruchtung 
feststellen. Boycorr und Mitarbeiter (1930) fanden bei Lymnaea (Radix ) 
_ peregra nach ovulationsauslosender Begattung ebenfalls eine véllige oder 

nahezu absolute Bevorzugung des Fremdspermas. Unsere Unter- 
suchungen an Lymnaea stagnalis zeigten gleichfalls eine zum Teil sehr 
starke Beteiligung der Fremdspermien an der Befruchtung. So waren 
bei ovulationsauslosender Begattung 80—90% der Nachkommen einer 
Eimasse hybrid. 
Diese selektive Befruchtung der Kier kann nicht durch eine selektive 
-Sterblichkeit der durch Selbstbefruchtung entstandenen Embryonen 
erklart werden, denn die 3 oben erwahnten Arten pflanzten sich bei 
Ausbleiben einer Begattung ohne Beeintrachtigung ihrer Fruchtbarkeit 
fort. Dafir spricht auch, da Couton und Pennypacker (1934) die 
verwandte Art Lymnaea columella 20 Jahre lang selbsten konnten, ohne 
daB sich irgendwelche Schaden gezeigt hitten. 

Dr LARAMBERGUE deutete die selektive Befruchtung der Pulmonaten 
als ,,unvollstandige Parasterilitét‘‘ (BRrrGER 1930). Die im Zwittergang 
einer Schnecke anwesenden Spermien dieses Tieres sind zwar durchaus 
in der Lage, die vom gleichen Tier stammenden Hier zu befruchten, im 
Wettstreit mit den Fremdspermien sind sie jedoch diesen bei der Be- 
fruchtung unterlegen. Diese Konkurrenz der beiden Spermiensorten um 
das Ki fiihrt zu einer mehr oder weniger ausgepragten selektiven Be- 
fruchtung. Als Ursache hierfiir vermutete Dm LARAMBERGUE eine zwi- 
schen Gameten verschiedener genetischer Herkunft herrschende star- 
kere Anziehungskraft, eine groBere Beweglichkeit der méglicherweise 
auf ihrem Weg durch den mannlichen Genitaltrakt und den Oviduct 
aktivierten Fremdspermien oder aber eine zeitweilige Unvertriglichkeit 
der Gameten gleichen Ursprungs. 

Die vorliegende Untersuchung an Lymnaea stagnalis kann tiber die 
Bestatigung einer selektiven Befruchtung hinaus auch nicht mehr als 
Vermutungen liefern. Es erschien jedoch angebracht, auf den zur 
Lésung des Problems entscheidenden Befruchtungsvorgang naher ein- 
zugehen. Vielleicht lassen sich dabei Ankniipfungspunkte fiir spatere 
Untersuchungen finden. 

Die Eier der Lymnaea stagnalis werden, wie es bei den Pulmonaten 
wohl allgemein der Fall ist, vor den Reifungsteilungen besamt. Das 
befruchtende Spermium wandelt sich erst einige Stunden nach der Be- 
samung, wenn das Hi abgelegt wird und die Reifungsteilungen erfolgt 
sind, in den mannlichen Vorkern um (CRABB 1927b, Raven 1945, 1948). 
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Nach den Untersuchungen von CraBp (1927b) und BRETSCHNEIDER 
(1948a) werden die Hier in der Regel polysperm besamt, nach pz La- 
RAMBERGUE (1939) soll jedoch Monospermie vorliegen. Alle Spermien 
bis auf eines, gewohnlich im zentralen Cytoplasma gelegenes, lésen sich 
jedoch bald nach ihrem Eindringen unter Schwellung des Kopfes auf. 
Das unversehrt bleibende Spermium fiihrt wahrscheinlich spater die 
Befruchtung durch. Da pz LaRAMBERGUE Eier untersuchte, die bereits 
abgelegt worden waren, hat er vermutlich nur noch dieses Spermium 
bemerken konnen. 

Die eigenen cytologischen Untersuchungen an frisch ovulierten Eiern 
bestatigen die Polyspermie bei Lymnaea stagnalis. Es gelang, den 
Zwittergang eines Tieres, das 4 Tage vorher ovulationsauslésend be- 
gattet worden war, zur Zeit der ersten Eiablage zu fixieren. Von den 
27 Eiern, die in diesem Zwittergang gefunden wurden, waren 6 mono- 
sperm, 5 vermutlich disperm, 9 sicher disperm und 4 trisperm besamt, 
wihrend 3 unbesamt geblieben waren. 

Setzt man diese Befunde mit der selektiven Befruchtung in Bezie- 
hung, so zeigt sich, daB8 die beiden Spermiensorten an 2 Stellen mitein- 
ander in Konkurrenz treten kénnen, namlich einmal an der Eioberflache 
und zum anderen im Inneren des Hies seibst. Méglicherweise k6énnen 
die Fremdspermien — vielleicht auf Grund gréBerer Aktivitét oder 
stirkerer Ausbildung lytischer Substanzen — schneller als die eigenen 
Spermien die Eimembran durchstoBen. Es ware aber auch vorstellbar, 
daB die Auslese der Fremdspermien erst vom Eiplasma selbst nach dem 
Eindringen der beiden Spermiensorten getroffen wird. Vielleicht be- 
stehen bei diesen in der Regel polyspermen Eiern zwischen Ei- und 
Spermakern Affinititen, von deren Existenz man noch nichts ahnt. Es 
ist némlich von vornherein nicht einzusehen, warum nicht auch noch 
im Kiplasma selbst Substanzen etwa gamonartiger Natur zwischen den 
beiden Gametenkernen wirken sollten. Der einer Steuerung bediirftige 
BefruchtungsprozeB ist ja erst mit der Karyogamie abgeschlossen. DaB 
zwischen Besamungs- und Befruchtungsfihigkeit der Spermatozoen 
unterschieden werden kann, zeigten bereits die Untersuchungen von 
Boveri (1888) und Trrcrmann (1903) an Hchinus microtuberculatus. 
Nach Behandlung mit 0,05 %iger Kalilauge kénnen die Spermien dieses 
Seeigels die Kier zwar normal besamen und die Entwicklung anregen, 
zur Karyogamie kommt es jedoch meistens erst im 4-Zellstadium. 

Ikepa (1937) erklirt die unterschiedliche Fahigkeit zur Selbstbefruch- 
tung bei den Stylommatophoren durch die verschieden ausgepragte 
Wanderfihigkeit ihrer Spermatozoen. Dieser Schlu8 ist in gewissem 
Sinn berechtigt. Unbegattete, eierlegende Nacktschnecken besitzen 
nimlich gewohnlich ein Receptaculum, das mit Spermien gefiillt ist. 
Aus dieser Tatsache wurde jedoch oft abgeleitet, daB die Spermatozoen 
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das Receptaculum passieren miissen, um befruchtungsfihig zu werden. 
Auf Grund unserer Untersuchungen scheint es jedoch wahrscheinlicher, 
die auch bei den Stylommatophoren im Receptaculum festgestellte 
Spermatolyse (MEISENHEIMER 1912, Kinxet 1916, DorEtxo 1926, 1927, 
RicHTER 1935, Ikepa 1937) mit einer Resorption von Spermastoffen in 
Zusammenhang zu bringen. Méglicherweise kénnen diejenigen Stylom- 
matophoren, bei denen das eigene Sperma nicht ins Receptaculum ge- 
langen kann, sich nicht deshalb fortpflanzen, weil ihre Spermien be- 
samungsunfahig sind, sondern weil bei ihnen die Ovulation ausbleibt. 
Die Frage, ob dariiber hinaus ihre Spermien nur nach Berithrung mit 
den Sekreten der Prostata oder gar des Receptaculums befruchtungs- 
fahig werden, mu8B offenbleiben, da bei Stylommatophoren bisher noch 
keine Untersuchungen dariiber vorliegen. Bei der basommatophoren 
Schnecke Lymnaea stagnalis konnte jedenfalls gezeigt werden, daB die 
Spermatozoen des Zwitterganges ohne Beriihrung mit den Sekreten der 
ableitenden Wege befruchtungsfaihig sind. Trotzdem werden die Hier 
vornehmlich von den Fremdspermien befruchtet, weil diese im Zwitter- 
gang des begatteten Tieres eine Reifung durchmachen, die ihre Be- 
fruchtungsfihigkeit steigert. Diese Nachreifung ist von einem direkten 
_Kinflu8 des Receptaculumsekretes unabhangig. 

Im Gegensatz zu den Basommatophoren sind die Hier der Stylom- 
matophoren vermutlich stets auf eine Stimulation durch das mit Sperma 
gefiillte Receptaculum angewiesen. Dabei ist es belanglos, ob dieses 
Sperma vom eigenen oder von einem fremden Tier stammt. 

Es kann angenommen werden, dai dieser Mechanismus der Ovula- 
tionsauslésung im Verein mit der selektiven Befruchtung der Eier durch 
die Fremdspermien unter natiirlichen Bedingungen auch bei den Pulmo- 
naten die Fortpflanzung durch Kreuzung sichert. 


Zusammenfassung. 

1. Es wird eine Methode zur Ausfiihrung verschiedener Operationen 
am Genitaltrakt der Lymnaea stagnalis beschrieben. 

2. Bei der Begattung wird das Sperma regelmaBig in die Vagina 
abgegeben. Eine relativ kleine Anzahl von diesen Spermien — etwa 
einige Tausend — wandert in den ersten 2—3 Std nach der Kopulation, 
unterstiitzt von ovarwarts schlagenden Cilien einer Flimmerrinne, durch 
den Oviduct in den Zwittergang ein. Die Hauptmenge des Kopulations- 
spermas gelangt danach passiv durch die Peristaltik der Vagina und des 
Ductus receptaculi in das Receptaculum seminis. 4—5 Std nach der 
Begattung ist die Vagina wieder spermienfrei. 

3. Nach 2stiindigem Aufenthalt im Receptaculum verlieren die 
Spermien unter dem Hinflu8 des Sekrets dieses Organs irreversibel ihre 
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Bewegungsfihigkeit. Sie erleiden vom 2. Tag nach der Begattung an 
eine fortschreitende Zersetzung ihrer GeiBel und spiiter auch ihres 
Kopfes. 

Im Receptaculum wird unmittelbar nach dem Kindringen des 
Kopulationsspermas eine gréBere Anzahl Aminosiuren durch fermenta- 
tiven EiweiRabbau gebildet. Die Proteinase stammt wahrscheinlich aus 
dem Lumen des Receptaculums, das Substrat liefert vermutlich das 
Prostatasekret des Kopulationsspermas. Zwischen dem 2. und 4. Tag 
nach der Begattung werden die Aminoséuren vom Receptaculum 
resorbiert. 

Sogleich nach dem Eindringen des Spermas ins Receptaculum treten 
die Driisenzellen dieses Organs in eine merocrine Sekretionsphase ein. 
Die dabei am apikalen Zellpol gebildeten Sekretblaschen werden bis 
zum 2.Tag nach der Begattung ins Lumen des Receptaculums abge- 
geben. Danach haben die Epithelzellen wieder eine geschlossene Zell- 
membran. 

Dieses von den Epithelzellen nach einer Begattung abgegebene Sekret 
ist nicht fiir die Bildung der Aminosiuren, wohl aber fiir die 2 Tage nach 
der Begattung beginnende Spermatolyse verantwortlich zu machen. Die 
zeitliche Ubereinstimmung zwischen der papierchromatographisch nach- 
gewiesenen Resorption der Aminosiuren und dem Ende der Sekretions- 
phase des Receptaculumepithels fiihrt zu dem Schlu8B, da8 die Epithel- 
zellen nach Abgabe ihres Sekrets in eine Resorptionsphase eintreten. 

4. Von Jugend an isolierte Schnecken legen nach einmaliger Begat- 
tung deutlich friiher Hier als unbegattete, ebenfalls isolierte Kontroll- 
tiere. Diese Beschleunigung der Legetiitigkeit wird von dem mit Kopu- 
lationssperma gefillten Receptaculum seminis veranlaBt. Zwischen der 
Begattung und der ersten Eiablage verstreichen 5—11, im Mittel 7 Tage. 

Die spontan einsetzende Legetiitigkeit unbegatteter Schnecken ist 
vom Receptaculum unabhingig, denn operativ ihrer Receptacula be- 
raubte Tiere legen gegeniiber unbegatteten Kontrolltieren ohne Ver- 
zogerung Hier. . 

Die Befunde tiber die Ovulationsausl6sung nach einer Begattung 
lassen sich durch die Annahme erkliren, da ein vom Receptaculum 
resorbierter Spermafaktor die Ovocyten beeinfluBt. Unter der Wirkung 
dieses Faktors erreichen die Ovocyten die Ovulationsreife schneller, als 
es bei Ausbleiben einer Begattung der Fall wire. Die im Receptaculum 
nach einer Begattung entstehenden und resorbierten Aminosiuren sind 
mit dem ovulationsauslésenden Spermafaktor vermutlich nicht identisch. 

5. Die Spermatozoen des Zwitterganges kénnen die vom gleichen 
Tier stammenden Eier befruchten, ohne vorher mit den Sekreten der 
Prostata, des Receptaculums oder des Oviducts in Beriithrung kommen 
zu miissen. 
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Von den bei einer Kopulation iibertragenen Spermien kommen allein 
diejenigen zur Befruchtung, die unmittelbar nach der Begattung zum 
Zwittergang aufgestiegen sind. Diese Spermien befruchten die Eier be- 
vorzugt, obwohl ihnen die dem begatteten Tier gehérenden und ebenfalls 
befruchtungsfihigen Spermatozoen der Zahl nach weit tiberlegen sind. 
Diese selektive Befruchtung betrug bei einkreuzender Begattung maxi- 
mal 38%, bei ovulationsauslésender Begattung sogar 80—90%. 

Die Kopulationsspermien machen im Zwittergang des begatteten 
Tieres eine mehrtagige physiologische Nachreifung durch, die zu einer 
Steigerung ihrer Befruchtungsfihigkeit fiihrt. Dieser Proze8 ist von 
emem direkten Einflu8 des Receptaculumsekrets unabhingig. Es wird 
vermutet, dai das Prostatasekret, mit dem die Fremdspermien wahrend 
der Kopulation in Beriihrung kamen, bei dieser Reifung eine Rolle spielt. 

6. Das Receptaculum seminis der Lymnaea stagnalis ist weder ein 
Speicher- noch ein Reifungsorgan fiir die Spermien. Seine Funktion 
scheint sich vielmehr auf einen Abbau und eine Resorption iiberzahliger 
Spermien und der damit verbundenen Auslésung der nach einer Be- 
gattung friiher einsetzenden Legetitigkeit zu beschrinken. 

7. Die Gewindehohe des Gehiuses von Lymnaea stagnalis kann 
_erblich fixiert sein. Kurze Gewindehohe ist gegentiber langer rezessiv. 

8. Der Beitrag dieser Ergebnisse zu der Fortpflanzungsphysiologie 
der Pulmonaten wird erortert. Es wird eine Hypothese zur Erklérung 
des unterschiedlichen Grades der Selbstbefruchtung bei den einzelnen 
Pulmonaten aufgestellt. 
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A. Einleitung und Fragestellung — 
Von den verschiedenen Rassen der Honigbiene Apis mellifica L. sind 
in Mitteleuropa hauptsachlich drei von Bedeutung: Als erste die Deutsche 
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Biene Apis mellifica mellifica1. Sie ist glinzend schwarz und verhaltnis- 
maBig lang behaart. Daneben die aus den Talern der Ostalpen stammende 
graue Krainer Biene Apis mellifica carnica und die Italiener Biene Apis 
mellifica ligustica, die sich in ihrem einerseits durch die Alpen und an- 
dererseits durch das Meer sehr abgeschlossenen Verbreitungsgebiet 
besonders isoliert entwickeln konnte. Sie ist durch ihre hellbraune Farbe 
und zwei oder mehr gelbe Ringe an den vorderen Segmenten des Abdomen 
charakterisiert. 

Da ein reinrassiges Bienenvolk immer eine bestandigere Leistung 
aufweisen wird als ein Mischvolk, ist es fiir die Bienenziichtung von 
groBem Wert, die Rassenreinheit méglichst genau bestimmen zu kénnen. 
Dies setzt voraus, daB man die typische Form der betreffenden Rassen 
kennt, was wiederum nur durch eingehende variationsstatistische Studien 
vieler Merkmale erreicht werden kann. Die Unterscheidung der Bienen- 
rassen allein nach der Ausfiérbung ihres Chitinpanzers, wie sie bis Anfang 
dieses Jahrhunderts ausschlieBlich durchgefiihrt wurde, erwies sich als 
unzureichend, als man feststellte, daB die Farbung innerhalb einer Rasse 
stark varviert und z. B. bei der Krainer Rasse helle und dunkle Formen 
nebeneinander auftreten (ARMBRUSTER 1923). Friihere Untersuchungen, 
vor allem iiber die Variabilitat einzelner Merkmale des Bienenfliigels 
hinsichtlich der unterschiedlichen Ausbildung bei Arbeiterinnen, Droh- 
nen und K6niginnen und auch bei verschiedenen Rassen, gaben fiir eine 
Rassenunterscheidung keine Anhaltspunkte. Sie waren teils an zu 
geringem “Material, teils mit ungentigenden statistischen Methoden 
durchgefiihrt und lieBen lediglich tiber den verschiedenen Grad der 
Variabilitét einzelner Merkmale etwas erkennen. (KoscHEVNIKOW 1900, 
KeELLoGe und BELL 1904, PHILLIps und CasTEEL 1904, 1905, 1927, u.a.). 
Dagegen fihrten Arbeiten russischer Forscher (CHocHLOw 1916, ALPa- 
Tow 1925, 1929, MikHarLow 1926 und Skor1Kow 1930), vor allem iiber 
die Ldnge des Riissels, zu einer Unterscheidungsméglichkeit verschiedener 
russischer Bienenrassen. ALPATOW wies eine gesetzmiBige Beziehung 
zwischen geographischer Breite und der Liinge des Riissels nach; sitdliche 
Bienenrassen haben also einen langeren Riissel als nérdliche. 

Eine eingehende Merkmalsanalyse der mitteleuropaischen Bienen- 
rassen wurde erst von GOETZE durchgefiihrt. Es gelang ihm, Merkmale 
zu finden und zu messen, die es gestatten, die Deutsche Biene von der 
Krainer und Italiener Biene zu unterscheiden. Seine Ergebnisse wurden 
im wesentlichen von RuTTNER (1952) und Krozat (1952), deren Arbeiten 
auf denen GorTzzEs aufbauen, bestiitigt. 

Die Krainer und Italiener Rasse wiesen jedoch in bezug auf die 
untersuchten Merkmale eine so groBe Ubereinstimmung auf, daB GorTzE 
zu dem Schlu8 kam: ,,Die eigentliche Ligustica kinnte man wohl treffend 


1 Ich benutze die von GorrzE 1940 vorgeschlagene trinare Benennung. 
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als die gelbe Ausgabe der Carnica bezeichnen, der sie jedenfalls in allen 
Merkmalen sehr nahesteht“ 1. 

So wurden diese beiden Rassen praktisch bis heute nur nach ihrer 
Ausfdrbung unterschieden. Da jedoch die Italiener und Krainer Rasse 
von groBer Bedeutung nicht nur fiir die europdische Bienenzucht sind, 
scheint es wichtig, gerade fiir sie eine statistisch sichere Unterscheidung zu 
ermoglichen. 

Es ergibt sich die Frage, ob die bisherigen Schwierigkeiten einer 
Abgrenzung der beiden Rassen nicht auf die stets gleichférmige Beschriin- 
kung auf einige wenige Merkmale und auf eine Vernachlissigung der 
Analyse der korrelativen Beziehungen zwischen ihnen zuriickzufiihren ist. 
Eine Formanalyse der Italiener und Krainer Rasse miiBte also auf der 
Untersuchung vieler, auch bisher noch nicht analysierter. Merkmale 
basieren. Sie erfordert die Anwendung einer genauen MeBtechnik und 
eine grindliche Auswertung der gewonnenen MaB8e hinsichtlich ihrer 
Variabilitaét und vor allem ihrer korrelativen Verhiiltnisse, da diese erst 
tuber den Zusammenhang der Merkmale und ihre Formeigentiimlichkeit 
Kenntnis geben. 

Zur Feststellung der Korrelationen schien die von Kuni 1929 in 
_seiner Arbeit ,,Die Variabilitat der abdominalen Korperanhange von 
Forficula auricularia L.“ entwickelte graphische Form- und Korrelations- 
analyse wegen ihrer Anschaulichkeit und der Moglichkeit, mit ihr viele 
Merkmale gleichzeitig zu untersuchen, besonders geeignet. Mit Hilfe 
dieser Methode kénnen Korrelationen zwischen vielen Merkmalen 
graphisch deutlich sichtbar gemacht werden. Da es sich im Laufe der 
Untersuchung als notwendig erwies, die verschiedenen Grade der korre- 
lativen Beziehungen zu erfassen, muBte die Methode so erweitert werden, 
daB mit ihr eine Berechnung des Korrelationsgrades moglich wurde. 

Die Analyse einer Kreuzung zwischen Apis mellifica carnica und 
Apis mellifica ligustica sollte iiber die Manifestation und den Zusammen- 
hang der einzelnen Merkmale weitere Aufschliisse geben. 

Die Messungen wurden stets links und rechts durchgefiihrt, um an 
gréBerem Material festzustellen, ob die von ALBER 1950 fiir zwei Merk- 
male nachgewiesene Asymmetrie fiir die beiden Rassen und die von mir 
gewahlten Merkmale zutrifft. 

Herrn Prof. Dr. W. Kuut danke ich fiir die Anregung zu dieser 
Untersuchung, fiir seinen Rat, seine rege Anteilnahme und grofziigige 
Unterstiitzung. Frau Prof. Guprert sage ich Dank fiir ihre eingehende 
Beratung und Priifung des statistischen Teils der Arbeit. Herrn H. Gon- 
TARSKI sei besonders fiir die Uberlassung des Materials und wertvolle 
Hinweise gedankt. Auch bin ich Herrn Dr. W. Scuw6set fiir manchen 
freundlichen Beistand zu Dank verpflichtet. 


1 Siehe GoxrTzz ,,Die beste Biene‘‘ 1940, 8. 107. 
19* 
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B. Material 

Der Untersuchung wurden zugrunde gelegt: 1. 300 Bienen einer Krai- 
ner Zuchtlinie des Instituts fiir Bienenkunde an der Universitat Frankfurt 
in Oberursel, aus einem Volk entnommen, das wegen seiner gleichmafigen 
Ausfarbung eine gleichférmige Ausbildung auch anderer Merkmale ver- 
muten lief. 

2. 100 Bienen einer Italiener Zuchtlinie des Instituts fiir Bienenkunde 
in Celle, aus einem ebenfalls sehr gleichmafig ausgefarbten Volk. 

3. 100 Bienen aus einer Kreuzung beider Rassen, die ich selbst vor- 


genommen habe. Eine Krainer Konigin, die von einer auf der Insel- 


belegstelle Hallig Hooge begatteten Zuchtkonigin abstammt, wurde 
Ende August 1950 nach Biersdorf Kreis Altenkirchen gebracht. Der 
dortige Bienenstand umfaBte 120 seit langem auf gleichmafig helle 
Ausfarbung geziichtete Italiener Volker. Zu dieser Jahreszeit waren nur 
hier noch Drohnen vorhanden, in der Umgebung-nachweislich keine 
mehr, so daB eine Begattung nur durch eine Italiener Drohne erfolgen 
konnte. 

Alle Bienen wurden Mitte Juli aus den Vélkern entnommen; die von 
MrikHaitow 1927 nachgewiesene Saisonvariabilitét war somit aus- 
geschaltet. Die gedeckelten Arbeiterimnenbrutwaben wurden in einen 
Thermostaten gestellt und die nach einigen Tagen geschlipften Bienen 
mit Ather betiubt, in kochendem Wasser fixiert und in 50 %igem Alkohol 
konserviert. Die Probe aus dem Italiener Volk konnte direkt entnommen 
werden (ohne Schliipfenlassen im Thermostaten), da das Volk (ein Aus- 
stellungsvolk), als einziges Italiener Volk neben dunklen anderen Vélkern 
stand und eine etwa eingedrungene andersrassige Biene in der Probe 
sofort bemerkt werden konnte. 


C. Beschreibung der Merkmale 
I. Bisher an der Biene gemessene Merkmale 


Eine Merkmalsanalyse an der Biene wird sich vor allem mit der Form 
und der Aderbildung des Fligels befassen, da dieser sehr einfach zu 
untersuchen ist. Daneben fallen die Haken des Hinterfliigels sofort ins 
Auge, die den Hinter- mit dem Vorderfliigel verbinden. Die Anzahl 
dieser Haken wurde schon von KoscHrvnikow 1900, Lanpacre 1901, 
BacHMETJEW 1910 u. a. an Arbeiterinnen, Drohnen und K6niginnen 
untersucht. Ihre Zahl variiert sehr stark und scheint véllig unabhangig 
von der Ausbildung anderer Merkmale zu sein. 


Lange und Breite des Vorderfliigels und die GréBe der Strecken 
g—h, g—f und d—b (Abb. 1) wurden von Kriioce und Bett 1904 
gemessen und ihre Variabilitat festgestellt. Aus ihren Arbeiten geht 
hervor, da die Strecken innerhalb des Fliigels erheblich mehr variieren 
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als die Lange und Breite des ganzen Fliigels. Besonders variabei ist die 
Strecke g—h der 3 Cubitalzelle. 

AsHMEAD 1904 wies auf die groBe Variabilitit der Einmiindung des 
Nervus recurrens (Abb. 2) in die 3. Cubitalzelle hin. Diese Tatsache 
wurde von GOETZE bei verschiedenen Rassen eingehend untersucht. 


Abb. 1. Schema der von Penal Autoren gemessenen Merkmale des Vorderfliigels. KELLOGG 
und BELL 1904: h—g, g—f, d—b; GorntzE 1930: S—N, R; PHILLIPS und CasTEEL 1904, 
1905, 1927: mm, M:, R,, Ro 


Er maf und berechnete das Verhiltnis der Strecken a:b (Abb. 2) und 
stellte fest, daB dieser Index, der sogenannte Cubitalindex, bei der 
Deutschen Rasse kleiner ist als bei der Krainer und Italiener Rasse. 
Die Strecke 6 ist bei der Deutschen 
Biene linger und bewirkt dadurch 
einen kleineren Index (zwischen 1 und 
2), waihrend der der Krainer und Ita- 
liener Biene stets tiber 2 liegt. 

Als Ausdruck fiir die Linge des 
Fliigels waihlte GorrzE die Strecken im 
S—N und R(Abb.1). Er maBnicht, = ™ 


aoe KELLOGG und BELL, den Fligel Abb. 2. Schema des von GORTZE ge- 
in seiner lingsten Ausdehnung, da messenen Cubitalindex a:bund Radial- 


; index a’:b’. Nr Nervus 
das von Adern nicht durchzogene PAE Gath) eas Poa hed 


Ende des Fliigels leicht Falten bildet und somit fiir eine Messung 
nicht geeignet ist. Daneben errechnete er das Verhaltnis der Strecken 
a':b’ (Abb. 2) in der Radialzelle, um von der Fliigelgr6Be unabhiangige 
Verhiltniszahlen zu bekommen. Je gréBer dieser sogenannte Radial- 
index ist, desto groRer ist die Strecke a’ im Verhiiltnis zu b’ und desto 
weiter steht die Radialzelle mit ihrem freien, nicht von Adern gestiitzten 
Teil iiber. Gorrze stellte fest, daB die Deutsche Rasse einen wesentlich 
kleineren Radialindex aufweist als die Krainer und Italiener Rasse, (der 
freie Anteil der Radialzelle bei diesen beiden Rassen also gr6fer ist). 
, Nahe zusammen gehért die Ligustica aber auch hiernach mit der Carnica, 
doch hat letztere, und zwar ziemlich regelmaBig, einen weiteren Cubital- 
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index‘ (Gontzr 1940). Auch das Vorhandensein oder Fehlen des Radial- 
aderstummels am Hinterfliigel beschreibt GontzE bei verschiedenen 
Rassen. 

Neben den bis jetzt angefiihrten Merkmalen des Fliigels wurden von 
PHILLIes und CasTELy (1904, 1905, 1927) vor allem 4 Strecken gemessen: 
m, M,, Ry, und Ry (Abb. 1) und deren Variabilitét bei Drohnen und 
Arbeiterinnen verglichen. 

Die Riisselliinge der Biene, die ihre Honigleistung entscheidend 
beeinfluBt, ist seit 1916 immer wieder untersucht worden. Es ist jedoch 
schwierig, die Lange des Gesamtriissels direkt zu messen, da Mentwm 
und Submentum in einem Winkel zueinander stehen. CHocHLow (1916), 
der als erster exakte Messungen des Riissels durchfiihrte, maf daher 
Submentum, Mentum und Glossa getrennt und summierte die einzelnen 
MaBe zur Gesamtriissellange. Diese Methode wandten ebenfalls ALPATow 
(1925, 1929), MrkHattow (1926) und Sxorikow (1930) an. ALPATOW 
stellte neben der bereits erwahnten gesetzmaBigen Beziehung zwischen 
geographischer Breite und Riissellange fest, da die einzelnen Teile des 
Riissels stiirker variieren als seine Gesamtlinge, wie das fiir den Fliigel 
durch Kettoee und BELL bereits bekannt war. 

Farcas (1939) kritisierte die bisher durchgefiihrten Messungen der 
Glossa. Da sie aus vielen einzelnen Chitinringen besteht, die durch 
Chitinhautchen miteinander verbunden sind, hangt ihre Lange davon 
ab, wie weit der Riissel von der Biene im Augenblick des Todes aus- 
gestreckt wird. Eine Langenmessung kann also niemals genau sein. 
Faroas suchte die Riissellinge auf indirektem Wege durch die GréBe 
von Merkmalen, die mit dem Riissel korrelieren, zu bestimmen. Auf 
Grund seiner Untersuchungen bezeichnet er das Mentum als wenig 
variierendes, jedoch mit der Riissellange stark korrelierendes Merkmal 
und stellt eine Formel auf, die es gestattet, aus den Laingenmafen des 
Mentum die Gesamtriissellinge zu berechnen. Auch von GorTzE wurde 
1930 eine indirekte Bestimmung der Riissellinge durch Messung des 
2. Labialtastergliedes vorgeschlagen. K. MULLER wies 1938 an gréBerem 
Material eine hohe positive Korrelation zwischen den beiden Merkmalen 
nach und bestitigte die von GorrzE aufgestellte Berechnungsformel. 

Ebenso wie ein langer Riissel bewirkt ein schmaler, langer Kopf ein 
besseres Eindringen in den Bliitenkelch. Eine Analyse der Form des 
Kopfes ist also neben der Riisselmessung von Wichtigkeit fiir die Bienen- 
ziichtung. Eine Liingenmessung des Kopfes ist praktisch nicht durch- 
fuhrbar, da die vielen Chitinhaare gerade am oberen Rande des Kopfes 
und der nur schwer abzugrenzende untere Rand eine Bestimmung der 
Linge sehr erschweren. Auch das Messen der Breite des Kopfes ist mit 
Schwierigkeiten verbunden, wurde jedoch von GorTzE (1930) mit Hilfe 
eines Tastapparates durchgefiihrt (s. 8.279). Daneben gab er einige 


Untersuchungen iiber die Variabilitit zweier Rassen von Apis mellifica L. 275 


Kopfmafe an, die, zu Indizes zusammengestellt, bestimmte Kopfformen 
kennzeichnen sollten. Diese MaBe sind wegen der starken Behaarung 
nur an ,,rasierten‘* Kopfen zu gewinnen. Ich bezeichne sie deshalb hier 
nicht naher. 

Der Metatarsus des 3. Beinpaares, der durch Borstenreihen, den Sporn 
und das ,,Kérbchen“ zur Pollensammlung besonders ausgebildet ist, 
wurde in der Hauptsache von GoxrrzE (1930) in seiner Langen- und 
Breitenausbildung gemessen. Aus seinen Untersuchungen schlieBt er, 
dafi die Deutsche Biene sehr schmale und lange, die Krainer und Italiener 


Abb. 3. Schema der in vorliegender Untersuchung gemessenen Merkmale des Vorderfliigels. 
S—WN Fligellinge; B—D Fligelbreite; R Linge der Radialzelle; e Breite der Radial- 
zelle; a’, b’ Einzelstrecken des Radialindex a’:b’; a, b Hinzelstrecken 
des Cubitalindex a:b 


Biene dagegen kiirzere und breitere Metatarsen (Fersen) aufweisen. 
Apatow bestimmte im Zusammenhang mit seinen Riisselmessungen die 
Breite der Ferse bei russischen Rassen verschiedener geographischer 
Breite und stellte fest, daB sie ebenfalls nach Siiden zunimmt. AuBer- 
dem wurden von Puituies und CastTEEt die Lange des 1. Tarsalgliedes 
der 3 Beinpaare gemessen und eine positive Korrelation zwischen ihnen 
nachgewiesen. 

Am Abdomen wurden bisher nur wenige Messungen durchgefiihrt. 
Hier ist ebenfalls in der Hauptsache GorrzeE zu erwahnen, der den unteren 
Rand des Wachsspiegels des 5. Sternit bei der Deutschen Rasse gerade, 
bei der Krainer und Italiener Rasse dagegen gebogen ausgebildet fand. 
Er unterschied die Rassen auBerdem nach der Lange der Chitinbehaarung 
des 5. Tergit, die bei der Deutschen Biene sehr lang, bei der Krainer und 
Italiener Biene wesentlich kiirzer ist. Daneben beschrieb er die Dichte 
der Filzbinden auf den einzelnen Tergiten bei verschiedenen Rassen. 


II. Die fiir die vorliegende Untersuchung verwandten Merkmale 
Am Fliigel wurden folgende Merkmale gewahlt: Als MaB fir die 
Fliigelliinge die Strecke S—N (Abb. 3). Dazu die Fliigelbreite B—D 
(Abb. 3). Beide Merkmale erstrecken sich tiber den von Adern gestiitzten 
Teil des Fliigels und kénnen daher exakt gemessen werden. 
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Zur Bestinaninalg der Radialzelle, die durch ihre GréBe und ihre Lage an 
der Vorderkante des Fliigels fiir seinen Bau groBe Bedeutung hat, wurde 
die Linge R der Zelle, die Strecken a’ und b’, die Breite e und der Flichen- 


Abb. 4. Schema der Merkmale des Kopfes. Abb. 5. Schema der Fersenmerkmale. ZL 
B Kopfbreite; Z Lange des 2. Labialtaster- Linge der Ferse; B Breite der Ferse; 
gliedes Sp Lange des Sporns 


inhalt der Zelle gemessen. AuBerdem wurde der Radialindex a’:b’, der das 

Verhaltnis der beiden Strecken zueinander ausdriickt, berechnet. 
Um nachzupriifen, ob der Cubitalindex a:b bei den beiden Rassen 

wirklich nur wenig verschieden ist und welcher korrelative Zusammen- 


On ak eas D2 a =i 


i 
1 
. ay 
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Abb. 6. Schema der Merkmale des Abdomen. Links: 2 Z Linge des 2. Tergit: 3 2 

Lange des 3. Tergit; senkrechte Linie am Stigma = Schnittlinie (niheres im Text); rechts: 

22 Lange des 2. Sternit; 2 B Breite des 2. Sternit; s—s’ verkiirzte Breite des 

2. Sternit; 3 L Linge des 3. Sternit; 3 B Breite des 3. Sternit; 3 F WFPlicheninhalt 
des 3. Wachsspiegels 


hang zwischen der 3. Cubitalzelle und anderen Merkmalen besteht, 
wurden die Strecken a und b gemessen (Abb. 3) und aus den MaBen der 
Index berechnet. Daneben wurde auch fiir diese Zelle der Flacheninhalt 
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bestimmt, um zu untersuchen, ob die Wakasiulitae der Adern die GréBe 
der Zelle beeinfluBt. 

Am Hinterfliigel wurde die Anzahl der Haken festgestellt. 

Am Kopf wurde seine gré8te Breite und die Lange des 2. Labial- 
tastergliedes gemessen (Abb. 4). Die von Gorrzm und Mixer nach- 
gewiesene Korrelation zwischen 2. Labialtasterglied und der Riissel- 
lange wurde als richtig vorausgesetzt. 

Vom Metatarsus des 3. Beinpaares wurden Ldnge und Breite bestimmt 
und auBerdem die Linge des Sporns gemessen (Abb. 5). 


Suvve 
ddd 


Abb. 7. Schema der Ausfarbung des Abdomen der Kreuzung. Hinteilung der Ausfirbung 
in 10 Klassen 


Da die Segmente des Abdomen teleskopartig ineinanderschiebbar 
sind, kann man die Gesamtlinge des Hinterleibes nicht genau bestimmen. 
Es wurden deshalb MaBe des 2. und 3. Segmentes gewahlt, da diese, als 
die langsten und breitesten, wohl in der Hauptsache die Gréfe des 
Abdomen bestimmen. Es wurden die Breite wnd Linge des 2. Sternit 
(Abb. 6) und die Breite, Linge und der Fldcheninhalt des 3. Sternit 
gemessen; dazu die Lange des 2. und 3. Tergit. 

(Bei der Italiener Rasse und der Kreuzung wurden neben der groSten 
Breite des 2. Sternit die Strecke s—s’ gemessen und deren Mafe auch fiir 
die Berechnung der Korrelationen benutzt. Die Mittelwerte dagegen 
wurden fiir alle drei Gruppen aus den Messungen der groBten Breite 
errechnet, um sie vergleichbar zu machen). 

Die Ausfarbung des 2. und 3. Tergit wurde fiir jedes Tier gezeichnet. 
Sie erwies sich jedoch bei den Krainer und Italiener Bienen als derart 
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gleichmaig, daB eine Aufstellung von Klassen und damit eine Aus- 
wertung in biometrischer Hinsicht nicht sinnvoll erschien. Dagegen 
variierte bei der Kreuzung die Ausfirbung des ganzen Abdomen erheblich. 
Sie wies alle Uberginge von extrem heller zu einheitlich dunkler Farbung 
auf. Fiir sie wurden 10 Klassen aufgestellt (Abb. 7). 


1. Bis auf 6. Tergit hell. Am Hinterrand jedes Tergit ein schmaler 
dunkler Streifen. 
2. Tergit 4, 5 und.6 dunkel, am Hinterrand von 2. und 3. Tergit 
ein schmaler dunkler Streifen. 
3. Wie 2. Am Hinterrand des 3. Tergit ein breiterer dunkler Streifen. 
_ 4, Wie 2. Am Hinterrand des 2. und 3. Tergit ein breiterer dunkler 
Streifen. 
5. Wie 2. 2. und 3. Tergit bis zur Halfte ausgefarbt. 
6. Wie 5. 3. Tergit mehr als die Halfte ausgefarbt. 
7. Wie 5. 2. und 3. Tergit mehr als die Halfte ausgefarbt. 
8. Helle Ecken an 2. und 3. Tergit. 
9. Nur am 2. Tergit helle Ecken. 
10. Tief dunkel. 


D. MeBmethode : 

Bei fast allen friiheren Untersuchungen wurden die Merkmale mit 
einem Okularmikrometer oder unter Zuhilfenahme des ABBEschen 
Zeichenapparates gemessen. Bei der grofen Zahl der fiir diese Arbeit 
erforderlichen Messungen ware jedoch eine stindige Beobachtung im 
Mikroskop zu ermiidend gewesen. Auch die Handhabung des ABBEschen 
Zeichenapparates ist auf die Dauer viel zu umstandlich. Als besonders 
einfache, schnelle und doch exakte Methode erwies sich die Projektion 
der entsprechenden Ké6rperteile der Biene im dunklen Raum auf eine 
horizontale Tischplatte. Mit einem durchsichtigen MillimetermaSstab 
konnte die GréBe der Merkmale sehr bequem gemessen werden. Der 
»Tubustrager des Panphot‘‘ von Lurrz, dessen Tisch verschiebbar und 
umkehrbar ist, wurde umgekehrt an einem Stativ befestigt, und zwar 
in der Hohe, dafi sich eine 40fache VergréBerung des Objektes ergab. Der 
Tisch wurde umgewendet, so daB die Objekte bequem aufgelegt werden 
konnten. Mit Hilfe einer tiber dem Mikroskop angebrachten Monlalampe 
wurden die Merkmale auf den mit weifem Papier bespannten Tisch 
projiziert. Benutzt wurde das Objektiv Milar 6,5 mm und das Okular 
10 mal (E. Lerrz). 

Fliigel, Ferse, Kopf, Labialtaster und die Segmente des Abdomen 
wurden mit einer spitzen Pinzette vorsichtig vom Kérper abgelést und 
in 50%igem Alkohol auf den Objekttriger iibertragen. 

Zur Kopfmessung ist folgendes zu sagen: GorrzE (1930) maB die 
grote Kopfbreite mit einem Tastappatat nach Kout mit einer Genauig- 
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keit von 0,01 mm. Die Spitzen des beweglichen und unbeweglichen 
Tasters waren vorne derart abgeschnitten, da eine Flache von etwa 1mm 
Durchmesser entstand. Er setzte die Spitzen an den ,,am weitesten 
voneinander entfernten Punkten auf der Augenoberfliche an. Mit 
einem tiber dem Tastapparat angebrachten Binokular wurden die Mes- 
sungen kontrolliert. 

Kopfmessungen, die von mir mit dem im Prinzip gleichen Tast- 
apparat ,, [KA-Feintaster‘‘ unter einem Binokular durchgefiihrt wurden, 
ergaben, da eine Tastermessung zu sehr ungenauen Mepdaten fihrt. 
Es ist wegen der Chitin-Behaarung des Kopfes sehr schwierig zu ent- 
scheiden, wann die Spitzen des 
Tasters wirklich den Kopf beriih- 
ren, da die Chitinhaare sich unter 
dem Druck der Spitzen umbiegen 
und sich zwischen Taster und 
Kopf legen. Durch zu grofen 
Druck wird aber bereits die Kopf- 
kapsel deformiert. 

Diese Schwierigkeit kann fol- 


gendermaBen umgangen werden: Abb. 8. Schema der Messung des projizierten 
Wird der Kopf in 50%igem Al- Kopfes. Mefskala durchsichtig. 1 Teilstrich = 


kohol projiziert, so hebt sich die "i, Yeschiedenem Madstab versrétert 
Kopfkapsel im Bild trotz der baw. verkleinert 
Chitinhaare sehr klar als Sil- 

houette ab, so daB ihre gréBte Breite leicht mit einem durchsichtigen 
MillimetermaBstab gemessen werden kann (Abb. 8). 

Auf einem Objekttraiger aus Plexiglas, durch den die Spitze einer 
diinnen Insektennadel so gebohrt wurde, daf sie etwa 1mm itber die 
Oberflaiche emporragte, wurde der Kopf derart befestigt, daB er mit der 
Flache des Hinterkopfes gerade auflag. Eine Wanne aus Plexiglas- 
stiicken um den Stift von etwa 10mm Durchmesser ermoglichte, den 
Kopf in Alkohol einzudecken. 

Der Cubitalindex a:b wurde von GorTzE mit einem MeBwinkel mit 
Hilfe des Appeschen Zeichenapparates direkt gemessen, um das um- 
stindliche Messen der einzelnen Strecken und ein nachtragliches Be- 
rechnen des Index zu vermeiden. ALBER und DREHER (beide 1950) 
stellten jedoch fest, daB durch die Projektion der beiden Strecken aut 
den MeBwinkel nicht ihr wirkliches Verhaltnis zueinander erfaBt wird, 
da der Winkel, den sie miteinander bilden, nicht beriicksichtigt werden 
kann. Dadurch treten Verzerrungen auf, die zu groBen Ungenauigkeiten 
fiihren. Der Index kann nur genau sein, wenn er aus den Mafen der 

einzelnen Strecken a und b errechnet wird, wie es hier durchgefiihrt 


wurde. 
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Der Flicheninhalt der Cubital- und Radialzelle und der Wachsspiegel 
des 3. Sternit wurde folgendermafen ermittelt: wahrend der Projektion 
wurde der Umfang der Zellen und Wachsspiegel nachgezeichnet, und, 
nachdem alle Messungen durchgefiihrt waren, ihr Flaichenimhalt mit 
einem ,,Ott-Planimeter“ gemessen. Jede Zelle wurde, wie es tiblich ist, 
3mal umfahren, um Fehler méglichst auszuschalten. 

Zur Messung der gréBten Linge und Breite der Ferse muBte ein ~ 
besonderes Hilfsmittel benutzt werden. Vor allem die Breite laBt sich 
wegen der Form der Ferse nur schwer ermitteln. Wenn man ein Recht- 
eck aus Plexiglasstiicken so anlegt, wie es die Hilfslinien der Abb. 5 
zeigen, dann kann man, wiederum durch Anlegen des Millimetermafes 
an das Rechteck, jeweils Linge oder Breite ablesen. 


Die Tergite wurden wegen ihrer Wélbung an den Seiten abgeschnitten 
leicht mit dem Deckglas gepresst und dann ihre grote Lingenausdeh- 
nung gemessen. 

Die Ausfarbung der beiden Tergite wurde wahrend der Projektion 
skizziert. Dagegen wurde die Ausfirbung des ganzen Abdomen bei der 
Kreuzung vor dem Ablésen der Tergite untersucht; die einzelnen Seg- 
mente wurden dabei vorsichtig auseinandergezogen. Die gemessenen 
GroBenwerte der Merkmale wurden fiir jedes Tier auf ein besonderes 
Merkmalskartchen eingetragen. 


E. Auswertung der gewonnenen MaBe 
I. Die Variabilitéit der Merkmale 


Die Variabilitat eines Merkmals wird hauptsachlich durch die Berech- 
nung von Mittelwert und mittlerer Abweichung (Standardabweichung) 
nach PrArson, als MaB der Streuung der Hinzelwerte um den Mittel- 
wert, gekennzeichnet. 


Der Wert o der Standardabweichung wird zumeist in Zusammenhang 
mit dem zugehorigen Mittelwert betrachtet. Je nach der Gréfe des 
Mittelwertes kann der Grad des Streuungsmafes etwas sehr Verschiede- 
nes bedeuten. Um den ,,Variabilititsgrad’’ mehrerer Merkmale mitein- 
ander vergleichen zu kénnen, berechnet man den Variabilititskoeffi- 
zienten V, der das prozentuale Verhaltnis der durchschnittlichen Ab- 
weichung zum Mittelwert ausdriickt. Er ist ein relatives Ma® fir die 
Streuung. 


In der Tabelle 1 werden neben dem Mittelwert M, dem Fehler des 
Mittelwertes m und der Streuung o die Extremwerte fiir jedes Merkmal 
angegeben. Durch sie wird die ,,Variationsbreite’’ des Merkmals be- 
zeichnet. Diese ist jedoch nur von geringem Wert, da sie nichts tiber die 
Verteilung der Hinzelwerte innerhalb der Extremwerte aussagt. o und 
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damit auch V als Ausdruck der durchschnittlichen Abweichung geben ein 
viel besseres Bild der Variabilitaét und beriicksichtigen die Extremwerte 
durch die Quadrierung in besonderer Weise. 

Die Werte wurden aus je 100 Mafen errechnet. Sie werden fiir die 
beiden Rassen und die Kreuzung in je einer Tabelle gesondert angegeben. 
Der Berechnung wurden die MaBe der Merkmale der linken Seite zu- 


grunde gelegt. 


1. Tabellen der Mittelwerte, Extremwerte und der Streuung 


Tabelle 1 
M 
. Merkmal ph ee aD ) pxs Extremwerte 
mm? mm 
Krainer Rasse 
Plugellange 2... 73. | 5,800 | 0,009 | 0,090 | 5,520—6,000 
Hilngelbreite™™. ween. 2,510 | 0,003 | 0,033 | 2,400—2,650 
Lange der Radialzelle . 3,328 | 0,006 | 0,060 | 3,170—3,450 
Breite der Radialzelle . 0,595 | 0,001 | 0,015 | 0,555—0,635 
Ome ©... Lee, Beh. 2,015 | 0,006 | 0,059 1,875—2,125 
Re epiiad Eovbe Sample 1,324 | 0,004 | 0,040) 1,215—1,415 
4 ft as ae is 1,524 | 0,008 | 0,080 | 1,336—1,740 
adialzelle, 
Pachéninhalt \ 1,320 | 0,004 | 0,040 1,202—1,414 
mse des NA ROLE, 0,579 | 0,004 | 0,043 | 0,460—0,680 
Spee ee.) 3 ROTEL, 0,228 | 0,002 | 0,018 | 0,180—0,285 
A ORR tt ES) BRL, 2,518 | 0,030 | 0,262 | 1,900—3,400 
Cubitalzelle, 
Blichdhinhalt \ 0,505 | 0,003 | 0,028 | 0,439—0,561 
Fliigelhaken ..... 20,170 | 0,146 | 1,460 16—25 
Kopfbreite ...... 3,938 | 0,006 | 0,060 | 3,750—4,050 
. Labialtaster..... ... ...: 0,607 | 0,002 | 0,017 | 0,560—0,650 
Fersenlange ..... 2,179 | 0,004 | 0,040 | 2,065—2,250 
Fersenbreite ..... 1,242 | 0,002 | 0,021 | 1,195—1,310 
POLIS AN en wad. 0,603 | 0,001 | 0,015 | 0,560—0,645 
Sternit 2, Lange. . . . 1,460 | 0,004 | 0,041 | 1,335—1,550 
Sternit 2, Breite. . .. 4,215 | 0,012 /|0,119 | 3,950—4,550 
AES a Ome SA ea ce 2,597 | 0,006 | 0,060 | 2,450—2,775 
Sternit 3, Lange. ... 1,861 | 0,004 | 0,043 | 1,750—1,990 
Sternit 3, Breite. .. . 5,149 | 0,012 | 0,116 | 4,875—5,455 
Wachsspiegel 3, ue 
eee ae \ 2,627 | 0,013 | 0,130 | 2,289—2,976 
eA NS ay oe eer Oe 2,345 | 0,005 | 0,050 | 2,200—2,475 
Italiener Rasse 
Fliigellange. ..... 5,809 | 0,008 | 0,076 | 5,490—5,935 
Fligelbreite. ..... 2,331 | 0,003 | 0,03 2,220—2,390 
Lange der Radialzelle . 3,307 | 0,006 | 0,059 | 3,050—3,405 
Breite der Radialzelle . 0,527 | 0,001 | 0,012 | 0,495—0,565 
BRA er” fs OLAS. 2,089 | 0,008 | 0,076 | 1,680—2,200 
OFS eR. Baise: 1,222 | 0,004 | 0,039 | 1,090—1,375 
GRO rae tise a 1,716 | 0,01 | 0,103 | 1,222—1,982 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 


Merkmal 


Radialzelle, 
Flacheninhalt 


Pee CMOS Yd ee i eer 


Cubitalzelle, \ 
Flacheninhalt 
Fliigelhaken 
Kopfbreite 
Labialtaster.. . . 9... 
Fersenlange 
Fersenbreite 
Sporn 
Sternit 2, Lange. . 


oe i le ak Pe 


SOF Boe SF cue S° 


‘ay 52) Oho.” te 
een hee. Ser S, 


Die dieteiat Ss Sete Teeeieh adi ei 


Sternit 2, Breite. . .. 
Lermibid airy teu a: Use: eke 
Sternit 3, Lange. . .. 
Sternit 3, Breite. ... 
Wachsspiegel 3, \ 
Flacheninhalt 

Tergit 3 


elris fe. ce fewye fy 


Fliigellinge. . .... | 


Fligelbreite ..... 
Lange der Radialzelle 
ere der Radialzelle 


eae ls 6 1! Cae ete ee cone 
ve Sepa Ene),  Tneiey me 


aw er Tete e ue 50, Niet Mig,” e 


Radialzelle, 
Flacheninhalt 


RiP i Wie ke 66 he > 


Set 
Flacheninhalt 
Fligelhaken 
Koptbreite:4,, . &) 7% 
Labialtaster. . ...... 
Hersenlange 5 2... 
Fersenbreite 
SPORT a0 i5) aval tae ies wis 
Sternit 2, Lange. . . . 
Sternit 2, Breite . 

ANSE 9 LW rsa» ectate> Word r 
Sternit 3, Lange . 
Sternit 3, Breite. . . . 
Wachsspiegel 3, \ 


Flacheninhalt 
Tergit 3 


Rie eh Get 8 ket une 


M 

m 
1,136 | 0,003 
0,618 | 0,004 
0,222 | 0,002 
2,830 | 0,034 
0,517 | 0,002 
22,18 | 0,143 
3,856 | 0,003 
0,591 | 0,002 
2,069 | 0,004 
1,210 | 0,002 
0,596 | 0,001 
1,478 | 0,004 

4,234 | 0,01 
2,505 | 0,005 
1,773 | 0,004 
5,079 | 0,009 
| 2,378 | 0,009 
2,282 | 0,003 

Kreuzung 

5,820 | 0,007 
2,375 | 0,004 
3,335 | 0,007 
0,566 | 0,002 
2,024 | 0,007 
1,311 | 0,005 
1,551 | 0,009 
1,254 | 0,005 
0,559 | 0,004 
0,266 | 0,003 
2,154 | 0,034 
0,499 | 0,003 
20,46 0,163 
3,904 | 0,006 
0,609 | 0,002 
2,089 | 0,005 
1,183 | 0,003 
0,593 | 0,002 
1,479 | 0,005 
4,120 | 0,013 
2,541 | 0,004 
1,785 | 0,005 
5,121 | 0,012 
2,434 | 0,014 
2,294 | 0,004 


Extremwerte 


mm 


1,048—1,231 


0,525—0,715 
0,165—0,260 
2,115—4,061 


0,444—0,568 


17—26 
3,750—3,950 
0,550—0,635 
1,935—2,150 
1,145—1,275 
0,550—0,625 
1,375—1,565 


3,875 4,575 
2,375—2,625 
1,670—1,830 
4,904—5,305 


2,151—2,597 
2,195—2,350 


5,600—6,035 
2,280—2,510 
3,145—3,485 
0,515—0,615 
1,845—2,200 
1,180—1,435 
1,382—1,801 


1,120—1,381 


0,440—0,660 
0,190—0,335 
1,419—3,474 


0,431—0,583 


16—24 

3,750—4,050 
0,550—0,650 
1,965—2,200 
1,100—1,250 
0,540—0,635 
1,350—1,590 
3,910 —4,475 
2,425 2,645 
1,650—1,905 
4,810—5,450 


2,085—2,741 
2,1385—2,380 
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2. Gegentiberstellung der Krainer und Italiener Rasse auf Grund von 
Mittelwert und Streuung. Ein Vergleich zweier Mittelwerte, der nur die 
beiden errechneten Zahlen gegeniiberstellt, 1aBt noch nicht den SchluB 
zu, dafs die Unterschiedlichkeit der Werte nicht nur zufiallig ist. Zur 
Beurteilung, ob die Differenzen der einzelnen Mittelwerte statistisch 
gesichert sind oder nicht, vergleicht man, wenn die Haufigkeitsverteilung 
der betreffenden Merkmale einer Normalverteilung gleichkommt, die 
Differenz der Mittelwerte D mit dem Fehler der Differenz oD. oD = 

2 aL Hs . Man berechnet as = t. Fir die jeweiligen ¢-Werte gibt die 
Student-Verteilung fiir die verschiedensten Freiheitsgrade die Signifikanz 
Pi an; Pt=0,01 z. B. bedeutet, daB die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB 
trotz Ubereinstimmung der Ausgangsgesamtheiten die beiden Stich- 
probenmittelwerte so stark oder noch starker differieren wie in der 


Tabelle 2 
Krainer Italiener 
= t 
Merkmal a ad D oD D Pt 
mm o mm o = — 
bzw. bzw. oD 
mm* mm* 
| 
Fligelbreite 2,510 | 0,033 | 2,331 | 0,03 | 0,179 | 0,0042°| 44,75 | <0,001 
Radialzelle, \ 1,320 | 0,04 | 1,136 | 0,028 | 0,184 | 0,005 | 36,8 | <0,001 
Flacheninhalt ; a ; ? ? ? ? ’ 
Breite der \ 0,595 | 0,015 | 0,527 | 0,012 | 0,068 | 0,002 | 34 <0,001 
Radialzelle 
Fersenlinge . . | 2,179 | 0,04 | 2,069 | 0,041 | 0,110 | 0,0057 | 19,29 | <0,001 
Raha see 1,324 | 0,04 | 1.222 | 0,039 | 0,102 | 0,0057 | 17.89 | <0,001 
te apd ta 2,627 0,13 | 2,378 | 0,089 | 0,249 | 0,0157 | 15,85 | <0,001 
Flacheninhalt 
Sternit 3, Lange | 1,861 0,043 | 1,773 | 0,036 | 0,088 | 0,0057 | 15,43 | <0,001 
i... 1.524 | 0,08 | 1.716 0,103 | 0,192 | 0,013 | 14.76 | <0,001 
Kopfbreite . . | 3,938 | 0,06 | 3,856 | 0,03 | 0,082 | 0,0067 | 12,23 | <0,001 
Tergit 2. . . . | 2,597 0,06 | 2,505 | 0,048 | 0,092 | 0,007 | 11,94 | <0,001 
Tergit 3. . . . | 2,345 | 0,05 | 2,282 | 0,035 | 0,063 | 0,006 | 10,5 | <0,001 
Fersenbreite . . | 1,242 | 0,021 | 1,210 | 0,024 | 0,032 | 0,003 10,66 | <0,001 
ltigelhaken ; ’ 190,17 | 1,46 | 22,18 | 1.43 | 2,01 | 0,204 | 9,85 | <0,001 
ileal iowa’ 2,015 | 0,059 | 2,089 | 0,076 | 0,074 | 0,0097 | 7,63 | <0,001 
a:b sy ah 2/518 | 0,262 | 2.830 | 0,346 | 0,312 | 0,0433 | 7,2 | <0,001 
catia PAE 0,579 | 0,043 | 0,618 | 0,037 | 0,039 | 0,0057 | 6,84 | <0,001 
Labialtaster . . | 0,607-| 0,017 | 0.591 0,016 | 0,016 | 00023 | 6,95 | <0,001 


Sternit 3, Breite | 5,149 | 0,116 | 5,079 | 0,086 | 0,07 | 0,0143 | 4,89 | <0,001 


Cubitalzelle, 0,505 | 0,028 | 0,517 | 0,02 | 0,012 | 0,0033 | 3,64 | <0,001 
Flacheninhalt 
Sporitetiac 7 0,603 | 0,015 | 0,596 | 0,014 | 0,007 | 0,002 | 3,5 | <0,001 


Sternit 2, Lange | 1,460 | 0,041 | 1,478 | 0,038 | 0,018 | 0,0057-] 3,15 | 0,027 
Lange der \ 3,328 | 0,06 | 3,307 | 0,059 | 0,021 | 0,0083 | 2,53 | 0,02 


Radialzelle 
Rae ete ae 0,228 | 0,018 | 0,222 | 0,02 | 0,006 | 0,0027 | 2,22 0,05 


b 
Sternit 2, Breite | 4,215 | 0,119 | 4,234 | 0,106 | 0,019 | 0,016 1,18 0,3 
Fliigellange . . | 5,800 | 0,06 | 5,809 | 0,076 | 0,009 | 0,0097 | 0,93 0,4 
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Beobachtung, nur 0,01 betraigt. Ubereinkunftsgema8 nimmt man bei 
der Signifikanz Pt=0,0027 und Pt= < 0,0027 an, daB die Differenz der 
beiden zu vergleichenden Mittelwerte nicht zufallig, sondern ,,echt“ ist. 

Da eine Priifung der Haufigkeitsverteilungen aller hier verwandten 
Merkmale durch Einzeichnen ihrer Summenkurve in das Wahrschein- 
lichkeitsnetz ergab, daB die Verteilung der Merkmale angenahert der 
Normalverteilung entspricht, ist die Anwendung der obigen Formeln 
zum Zwecke des Vergleichs der Mittelwerte der Merkmale bei den ver- 
schiedenen Rassen berechtigt. 

In der Tabelle 2 werden die Mittelwerte aller Merkmale der 


Krainer und Italiener Rasse angegeben, dazu die Streuung o, die Diffe- 


renz der Mittelwerte D, der Fehler der Differenz oD, der Wert 7. 3 


Abb. 9. Die beiden fiir die Krainer und Italiener Rasse typischen Fliigel. Ausgezogene 
Linie = Krainer Fliigel; punktierte Linie =Italiener Fliigel. Nur Cubital- und Radialzelle 
eingezeichnet 


und in der letzten Spalte der Wert Pt, der die Signifikanz bedeutet. Zur 
besseren Ubersicht sind in der Tabelle die Merkmale der Krainer und 
Italiener Rasse von der groBten bis zur kleinsten Differenz der Mittel- 
werte angeordnet. 

Bereits ein fliichtiger Uberblick tiber die Tabelle li8t erkenen, daB 
die durchschnittlichen MaBe der Italiener Rasse kleiner sind als die der 
Krainer, mit Ausnahme der Merkmale der Cubitalzelle, einiger Merkmale 
der Radialzelle und der Fligelhaken. 

Bei Zugrundelegung des ungefaéhren Signifikanzniveaus von 0,0027 
erweisen sich nur die Lange des Fliigels, die Linge der Radialzelle, 6 und 
die Breite des 2. Sternit als statistisch nicht sicher unterscheidbar. 

Die Anordnung der Tabelle zeigt ferner, daB die gréBte Verschieden- 
heit zwischen den beiden Rassen in der Breite des Fliigels besteht. 

Der Fliigel der Italiener Bienen ist zwar gleich lang, aber wesentlich 
schmaler als der der Krainer.. Ebenso verhilt sich die Radialzelle, die 
bei beiden Rassen gleich lang, aber bei der Italiener Biene sehr viel 
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schmaler ausgebildet ist und dadurch einen wesentlich geringeren 
Flacheninhalt aufweist (Abb. 9). 

Auch im Anteil der Strecken a’ und bd’ an der Radiallange sind die 
beiden Rassen sehr unterschiedlich. Bei der Italiener Biene ist a’ groBer, 
b’ dagegen wesentlich kleiner als bei der Krainer. Dadurch wird der 
Wert des Radialindex a’:b’, der das Verhaltnis der beiden Strecken 
zueinander ausdriickt, bei der Italiener Biene erheblich gréBer als bei der 
Krainer: 1,716:1,524. Der freie, nicht durch Queradern gestiitzte Teil 
der Radialzelle ist also bei der Italiener Rasse langer, die Cubitalzelle 
liegt mehr in der Mitte des Fligels als bei der Krainer Rasse. Eine Dar- 
stellung der beiden typischen Fliigel verdeutlicht dies (Abb. 9). 


Abb. 10. Die GréBenunterschiede der Fer- Abb. 11. GroBenunterschiede der fiir Krainer 

sen der Krainer und Italiener Rasse. Aus- und Italiener Rasse typischen Képfe. Aus- 

gezogene Linie = Krainer Ferse; punktierte gezogene Linie = Krainer Kopf; punktierte 
Linie = Italiener Ferse Linie = Italiener Kopf 


Der héhere Cubitalindex der Italiener Biene wird durch den héheren 
Durchschnittswert der Strecke a bei ihr bewirkt. Der Aderabschnitt b 
dagegen ist bei beiden Rassen gleich groB ausgebildet. Auch der Fldchen- 
inhalt der Cubitalzelle ist bei der Italiener Biene groBer, der Unterschied 
ist statistisch gesichert. Obwohl also der Fliigel gleich lang und erheblich 
schmaler ist als der der Krainer Biene, ist die 3. Cubitalzelle groBer. 
Die Anzahl der Haken des Hinterfliigels ist ebenfalls groBer als die der 
Krainer. 

Neben den Merkmalen des Fliigels sind es vor allem die Mae der 
Ferse, die bei den beiden Rassen verschieden groB sind. Die Ferse der 
Italiener Biene ist viel kleiner und schmaler als die der Krainer ; auch der 
Sporn ist kiirzer (Abb. 10). 

Der Kopf der Italiener Biene ist ebenfalls schmaler und die Labial- 
taster sind nicht so lang wie die der Krainer (Abb. 11). 

Bei den Merkmalen des Abdomen sind 2. und 3. Tergit und der 3. 
Sternit den anderen Merkmalsgruppen entsprechend bei der Italiener 
Rasse kleiner und schmaler. Nur der 2. Sternit bildet eine Ausnahme: er 
ist bei der Italiener Biene linger, aber ebenso breit wie der der Krainer. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 20 
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Allein durch einen Vergleich der Mittelwerte der gemessenen Merkmale 
kann man also einen deutlichen Griépen- und Formunterschied zwischen den. 
beiden Rassen Apis mellifica carnica und ligustica feststellen. 


Die Werte fiir Kopfbreite, Fersenlange und -breite entsprechen nicht ganz den 
von GorTzE (1930) ermittelten. In der folgenden Tabelle werden die von GOETZE 
angegebenen Mittelwerte zum Vergleich in Klammern angegeben. 

Bei GoxrrzE zeigt die Italiener Rasse fiir alle 3 Merkmale héhere Werte als 
die Krainer Rasse. Da dieser Autor jedoch nicht angibt, aus einer wie groBen Anzahl 
von Messungen er die Durchschnittswerte errechnet hat, und sowohl die Streuungs- 
maBe als auch die statistische Sicherung der Werte fehlen, und auBerdem die 

Technik der Kopfmessung anfecht- 
Tabelle 3 bar ist, ist ein Vergleich nur schwer 


~_ Merkmile | Krainer | Italiener méglich. Es ist jedoch auf Grund der 
hier fiir nahezu alle Merkmale fest- 

Kopfbreite i 3,94 (3,81) | 3,85 (3,84) gestellten geringeren GroBe der Ita- 
Fersenbreite | 1,24 (1,24) | 1,21 (1,26) liener Biene anzunehmen, da dies 
Fersenlange . 2,18 (2,08) | 2,07 (2,15) auch fir die Kopfbreite und Fersen- 


grdBe zutrifft. 

Die Cubitalindizes der beiden in der vorliegenden Arbeit untersuchten Rassen 
weisen ebenfalls verschiedene Werte auf. Vor allem der Index der Italiener Biene 
ist, im Gegensatz zu Gortzes Angaben, hoher als der der Krainer. Die Werte fiir 
den Radialindex stimmen jedoch mit den von ihm errechneten in etwa iiberein. 


Radialindex a’: b’ GOETZE 
Krainer 1,524 (1,55) 
Italiener 1,716 (1,79) 


Diese Indizes gibt GortTzE im Zusammenhang mit anderen an, betrachtet aber 
nur die Differenz zwischen Krainer und Deutscher Rasse genauer, denn er folgert, 
obwohl der Unterschied zwischen dem Radialindex der Krainer und Italiener 
Rasse ebenso groB ist, wie der zwischen Krainer und Deutscher Biene, da8 ihr gegen- 
iiber auch nach der GréBe des Radialindex die Krainer und Italiener Rasse ,,nahe 
zusammengehoren™. 

Aus der geringeren GréBe des 2. Labialtastergliedes bei der Italiener Rasse ]aBt 
sich ableiten, daB auch ihr Riissel kiirzer ist als der der Krainer Rasse. Dies stimmt 
mit den Ergebnissen GortzEs in bezug auf die Riisselliinge: ,,Die Italiener Bienen 
sind den Krainern nicht ganz ebenbiirtig“ iiberein. 

Zu einer Unterscheidung der beiden Rassen auf Grund der Mittel- 
werte kann man nach den vorliegenden Ergebnissen viele Merkmale 
heranziehen, doch erscheinen mir vor allem die Fliigelbreite, die Breite der 
Radialzelle und das Verhiltnis zwischen den Strecken a’ und b’ dazu 
geeignet zu sein. Die Werte dieser Merkmale weisen eine sehr groBe 
Differenz auf; sie zeigen nicht nur einen GréBen- sondern auch einen 
charakteristischen Formunterschied auf und sind sehr leicht zu unter- 
suchen, da es ausschlieBlich Merkmale des Fligels sind. AuBerdem ist 
die Fligelbreite, wie aus der Berechnung des Variabilititskoeffizienten 
hervorgeht (S. 289), ein sehr wenig variierendes Merkmal, was fiir eine 
statistische Analyse von groBem Vorteil ist. 


3. Vergleich der Kreuzung mit ihren Ausgangsrassen. Zum Vergleich 
der Werte fiir die Merkmale der Kreuzung mit denen der Krainer und 
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Italiener Rasse wurden die Mittelwerte der Merkmale aller 3 Grupen in 


einer Tabelle zusammengefaBt und die jeweiligen Werte von t = Bo 
Co 


und Pt angegeben. ¢ und Pé sind jeweils in der Spalte zwischen den 
beiden zugehérigen Mittelwerten angefihrt. 

Zuerst sind die Merkmale angefiihrt, deren Werte denen der Krainer 
Biene angeniahert sind, als zweites folgen die Merkmale, deren Werte 
denen der Italiener gleichkommen. Zuletzt werden die Merkmale an- 
gegeben, die andere Durchschnittswerte aufweisen oder, wie die Fliigel- 
lange, bei allen 3 Gruppen gleich groB sind. Zur besseren Ubersicht sind 
die Werte, die iibereinstimmen, fett gesetzt; diejenigen Werte, die 
zwar eine statistisch gesicherte Differenz zeigen, aber dem Wert einer 
Rasse deutlich angenihert sind, wurden schrag gesetzt. 


Tabelle 4 
Merkmal Krainer Kreuzung Ttaliener 
BEY iced Pt M t Pt M 
Der Krainer Rasse angenahert 
Labialtaster . . . . [0,607 | 0,75 0,6 0,609 | 6,75 | <0,001 | 0,591 
Lange der 
© Bedisirell } 3,828) 0,78| 0,6 |8,885-| 3,9 | <0,001 | 3,307 
= 8 1g eee 2,015 | 0,96 0,4 2,024 | 6,3 | <0,001 | 2,080 
Cubitalzelle, 
Gxninini, ) 0,505 | 1,5 |. 0,2 |0,499| 5,4 | <0,001 | 0,517 
Fliigelhaken . . . . | 20,17 | 1,53 0,2 20,46) 7,8 | <0,001 | 22,18 
Sternit 3, Breite . . |5,149 | 1,65 0,1 5,121 | 2,79 0,01 5,079 
foe SONGS. April, 1,824 | 2,04 OOS P1811 P13 1) *} =< 0,001 "| 13222 
tg Ae ee ear 1,524 | 2,19 0,02 |1,551 | 11,7 | <0,001 | 1,716 
3) at So ae eee C579 | 3,3 0,0027 | 0,559 | 11,1 <0,001 | 0,618 
Kopfbreite 7. . - {3,988 | 4,08 | <0,001 | 3,904) 7,2 | <0,001 | 3,856 
Radialzelle, 
Wiacheninhalt i 1,820 | 9,9 | <0,001 | 1,254) 18,6 | <0,001 | 1,136 
Breite der * 
Radabetic \ 0,595 | 12,3 | <0,001 | 0,566 | 19,5 | <0,001 | 0,527 
, Der Italiener Rasse angenahert 
GE ewe ar ee. 0,603 | 3,75 | <0,001 | 0,593 | 1,11 0,3 0,596 
Sternit 2, Lange . . | 1,460] 3 0,0027| 1,479 | 0,15 0,9 1,478 
Sternit 3, Lange . . | 1,861 | 11,4 | <0,001 | 1,785 | .1,89 0,1 1,773 
PEO Gt Ness res esp 2.345 | 7,65 | <0,001 | 2,294) 2,1 0,05 2,282 
_Fersenlange . . . . | 2,179 | 15 <0,001 | 2,089 | 3,15 0,0027 | 2,069 
Wachsspiegel 3, 2,627 | 10,14 | <0,001 | 2,434} 3,3 | 0,0027| 2,378 
Flacheninhalt 2 
HEGT RUUD MOM cece 5 2,597 | 7,5 | <0,001 | 2,547 | 5,4 | <0,001 | 2,505 
Fersenbreite . . . . | 1,242 | 16,11 | <0,001 | 1,183 | 6,75 | <0,001 | 1,210 
Fliigelbreite . . . . | 2,510 | 25,2 | <0,001 | 2,375 | 8,25 | <0,001 | 2,331 
Ohne Beziehung 
Sternit 2, Breite . . | 4,215 | 5,28 | <0,001 |4,120| 6,45 | <0,001 | 4,284 
Cater als ness. 0,228 | 11,4 | <0,001 | 0,266 | 14,1 | <0,001 | 0,222 
(CRG ae er eee 2,518 | 8,4 | <0,001 | 2,154 | 14,1 <0,001 2,830 
Fliigellinge . . . . [5,800 | 2,04 0,05 | 5,820) 1,05 0,3 5,809 
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Wie die Tabelle zeigt, sind die Mittelwerte von 12 Merkmalen (also 
der Halfte) denen der Krainer Bienen angenihert; 9 Merkmale weisen 
Werte auf, die denen der Italiener in etwa gleich sind, und bei 3 Merk- 
malen ist der Wert mit keiner der beiden Ausgangsrassen vergleichbar. 
Der Fliigel ist bei der Kreuzung, der Krainer und Italiener Rasse gleich 
lang. 

Die Radialzelle kommt in simtlichen Merkmalen groBenmaBig der der 
Krainer Bienen sehr nahe. Alle Langenmerkmale der Zelle, wie Radial-_ 
lange, a’, b’ und der Radialindex a’: b’ zeigen bei den Bienen der Kreuzung 
und der Krainer Rasse die gleichen Werte, die Differenzen zwischen 
ihnen sind zufallig. Die Breite und der Flaicheninhalt der Radialzelle 
sind durchschnittlich kleiner als bei der Krainer Rasse, der Unterschied 
zu den Werten der Italiener ist aber wesentlich groBer. 

Auch die GréBe der Labialtaster, des Flacheninhalts der Cubitalzelle 
sowie die Zahl der Fliigelhaken ist statistisch nicht von der der Krainer 
Merkmale zu unterscheiden. Die Werte fiir die Strecke a der Cubital- 
zelle und fiir die Kopfbreite sind den Werten der Krainer Bienen an- 
genahert. Als einziges Merkmal des Abdomen ist die Breite des 3. Sternit 
bei der Kreuzung und der Krainer Rasse gleich. 

In bezug auf die anderen Mae des Abdomen gleicht die Kreuzung 
jedoch mehr der Jtaliener Rasse, mit Ausnahme der Breite des 2. Sternit ; 
dieser ist bei der Kreuzung wesentlich schmaler ausgebildet als bei den 
beiden Ausgangsrassen. 

Die Form der Ferse ahnelt der der Italiener Bienen sehr, vor allem 
in Sporn und Linge; die Breite ist durchschnittlich noch geringer als 
bei den Italienern. 

Der Fligel der Kreuzung ist zwar breiter als der der Italiener, aber 
immer noch erheblich schmaler als der Fliigel der Krainer Rasse. 

Die Strecke b der Cubitalzelle, die bei Krainern und Italienern prak- 
tisch gleich lang ist, weist bei der Kreuzung einen héheren Wert auf; 
dadurch verkleinert sich der Cubitalindex auf wenig iiber 2, waihrend der 
Wert bei den Krainer Bienen 2,5 und bei den Italienern sogar 2,8 betrigt. 

Zusammenfassend la Bt sich sagen, daB bei der Kreuzung die Merkmale 
des Kopfes und auch des Fliigels bis auf Fligelbreite und 6 gréBenmaBig 
denen der Krainer Rasse gleichkommen, wihrend die Merkmale des 
Abdomen mit Ausnahme der Breite des 2. und 3. Sternit und die Merk- 
male der Ferse in ihren durchschnittlichen Werten denen der Italiener 
Bienen angenihert sind. 


4. Vergleich der Variabilititskoeffizienten der einzelnen Merkmale. 
Der Variabilitatskoeffizient nach PEARSON V = — 100 gibt o in Pro- 


zenten des arithmetischen Mittels an und ist ein relatives MaB fir die 
Variabilitat eines Merkmals. 
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In der folgenden Tabelle werden fiir jede Rasse und die Kreuzung 
gesondert die errechneten Variabilititskoeffizienten fiir jedes Merkmal 
angegeben, der besseren Ubersicht halber jeweils geordnet von der 
groBten bis zur kleinsten vorkommenden Variabilitiat. 

Wenn wir von einer Berechnung und Angabe des zufalligen Fehlers 
des Variabilitatskoeffizienten V absehen, la8t sich aus den obigen Werten 
folgendes ableiten: 

Die Werte fiir die Merkmale der Kreuzung liegen im allgemeinen 
hGdher als die der Krainer Rasse, und diese wieder etwas hoher als die 
der Italiener. 


Tabelle 5 
Krainer Italiener Kreuzung 
- Merkmale Merkmale Merkmale 

a:b a:b a:b 15,78 
b b b 10,52 
a. Fliigelhaken Fliigelhaken 7,97 
Fliigelhaken a’: b’ a 7,15 
Cubitalzelle, sre 
Flacheninhalt \ | a’: 5,99 

hp Cubitalzelle, Cubitalzelle, 5.81 
Ae Flacheninhalt Flacheninhalt , 
Wachsspiegel 3, Wachsspiegel 3,| | Wachsspiegel 3, 5.61 
Flacheninhalt Flacheninhalt Flacheninhalt z 
Radialzelle, af Radialzelle, 4.38 
Flacheninhalt Flacheninhalt 2 
b’ j b’ b’ 3,73 
a’ Labialtaster Sporn 3,71 
Sternit 2, Breite Sternit 2, Lange a’ 3,51 
Sternit 2, Lange Sternit 2, Breite Labialtaster 3,28 
Labialtaster ont hats \ Sternit 2, Breite 3,28 
Breite der Breite der 
Radialzelle \ i Radialzelle \ 3,18 

Breite der : P 

Sporn PRadialzella \ | Sternit 2, Lange | 3,18 
Tergit 2 Sternit 3, Lange Sternit 3, Lange | 2,91 
Sternit 3, Lange Fersenlange Fersenbreite 2,79 
Sternit 3, Breite Fersenbreite Sternit 3, Breite 2,42 
Tergit 3 Tergit 2° | Fersenlange | 2,25 
Fersenla Lange der Lange der 2.07 

ereenienge Radialzelle Radialzelle pee 
Lange der ; . : 
Badiaivalle \ Sternit 3, Breite | Tergit-3 | 1,92 
Fersenbreite 1,69 | Tergit 3 1,53 | Fligelbreite | 1,85 
Kopfbreite 1,52 | Fligellange | 1,31 | Tergit 2 | 1,77 
Fliigellange | 1,50 | Fligelbreite ‘1,29 | Kopfbreite | 1,59 
Fliigelbreite | 1,31 | Kopfbreite | 0,75 | Fligellange | 1,27 
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Abgesehen davon besteht eine groBe Ubereinstimmung zwischen den 
3 Gruppen: sowohl bei den Krainer als auch bei den Italiener Bienen und 
der Kreuzung variiert der Cubitalindex a:b am stirksten, dann folgen b 
und die Zahl der Fliigelhaken. Die Reihenfolge der einzelnen Merkmale 
vom héchsten bis zum niedrigsten Variabilitatsgrad ist bis auf geringe 
Abweichungen die gleiche. 

Alle Merkmale der Cubitalzelle, a, b und der Index a:b, auBerdem da 
Flacheninhalt der Zelle variieren sehr stark. Dies wurde bereits von 
KetLoge und Bey (1904) und AsHmuap (1904) fiir andere Merkmale 
der Zelle beschrieben und trifft also auch im Vergleich mit sehr vielen 
Merkmalen zu. 

Ebenso wird die schon oft festgestellte groBe Variabilitat der Anzahl 
der Fliigelhaken bestatigt. 

Von den Merkmalen der Radialzelle sind vor allem der Radialindex 
a’: b’, der Flacheninhalt der Zelle und die einzelnen Strecken a’ und b’ 
sehr variabel. Breite und Linge der Zelle variieren weniger stark. 

Dagegen weisen Fligellinge und -breite eine besonders geringe 
Variabilitét auf; auch in dieser Beziehung stimmen also die hier vor- 
gelegten Ergebnisse mit denen von KELLoee und BELL itberein, die 
schon 1904 feststellten, daB die einzelnen Strecken des Fliigels sehr viel 
starker variieren als die Gesamtlange und -breite des Fliigels. 


Dasselbe trifft fiir die Merkmale des Kopfes zu; die Kopfbreite selbst 
ist nur wenig variabel, waihrend die Lange des 2. Labialtastergliedes eine 
doppelt so hohe Variabilitét aufweist. 

Die Werte fiir die Merkmale des Abdomen und der Ferse liegen bei 
allen 3 Gruppen in der Mitte. 


ITI, Analyse der korrelativen Beziehungen zwischen den Merkmalen 


1. Feststellung der Korrelationen mit Hilfe der Graphischen Form- 
und Korrelationsanalyse an je 100 Tieren. Zur Feststellung der Korrela- 
tionen benutzte ich die von Kuxnu 1929 entwickelte und in seiner Arbeit 
, Die Variabilitat der abdominalen Kérperanhinge von Forficula auri- 
cularia LD. “ angewandte Graphische Form- und Korrelationsanalyse. 
Die Arbeit von Kun ergab, daB diese Methode sich besonders fiir die 
Analyse eines geringen Zahlenmaterials eignet und es gestattet, viele 
Merkmale gleichzeitig hinsichtlich der korrelativen Beziehungen zwischen 
ihnen zu untersuchen. 


Kine Analyse der in der vorliegenden Arbeit an der Biene gemessenen 
24 Merkmale mit Hilfe der iiblichen Korrelationstabellen wiire sehr zeit- 
raubend gewesen, da man in der Tabelle immer nur je 2 Merkmale unter- 
suchen kann, wihrend bei der Anwendung der Graphischen Form- und 
Korrelationsanalyse alle Merkmale in einer Tabelle eingezeichnet werden 
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und so eine wesentlich bessere Ubersicht erreicht wird. Sie erschien dem- 
nach fiir die vorliegende Untersuchung besonders geeignet und wert, 
weiter ausgebaut zu werden. 

Die Methode beruht auf folgendem: in einem rechtwinkligen Koordi- 
natensystem werden auf der Abszissenachse in gleichen Abstanden 
Ordinaten aufgetragen. Jede dieser Ordinaten reprassntiert eine 
gemessene Biene. Auf ihr werden die GréBen- 
werte der einzelnen Merkmale tibereinander 
eingezeichnet. Die Ordinate tiber der Num- 
mer eines Tieres zeigt also die GréBe aller 
hier gemessenen Merkmale des Tieres an. 
Verbindet man nun alle, die GréBe eines 
bestimmten Merkmals bezeichnenden Punkte 
aller Ordinaten, so ergeben sich fiir jedes Merk- 
mal charakteristische Kurven. 

Ordnet man die Nummern der Tiere nach — 
steigender Grépe fiir ein Merkmal an, so las- 


Abb. 12. Schema der Dar- 
stellung der linken und rech- 


sen die dariiberstehenden Kurven der anderen 


Merkmale erkennen, ob irgendeine gréBen- | 


maBige Beziehung zwischen dem Leitmerk- 
mal und einem anderen Merkmal besteht 
Liegt zum Beispiel eine positive Korrelation 
vor, so zeigt die Kurve des mit dem Leitmerk- 


ten MefrkmalsgréBen. GrdBe 
des linken Merkmals in schwar- 
zem Rechteck, Abweichungen 
des rechten Merkmals werden, 
“wenn groBer, mit einem schwar- 


_zen Strich oberhalb, wenn 


kleiner, mit einem weifen un- 
terhalb der Begrenzungslinie 
eingezeichnet 


mal korrelierenden Merkmals ebenfalls einen 

Anstieg von kleineren zu grodBeren Werten. Je starker der Parallel- 
verlauf der beiden Kurven ist, desto gréBer ist die Korrelation zwischen 
ihnen. 

Bei einer negativen Korrelation ordnen sich die Werte des mit dem 
Leitmerkmal korrelierenden Merkmals vom gr6o8ten zum kleinsten Wert, 
also in einer absteigenden Kurve, an. Besteht keinerlei gesetzmiBige 
Beziehung zwischen 2 Merkmalen, so ergibt sich eine unregelmaBige 
Kurve ohne deutlichen An- oder Abstieg. 

Man kann demnach aus der graphischen Darstellung ablesen, ob ein 
Merkmal mit dem Leitmerkmal korreliert oder nicht. 

Die eventuellen Korrelationen zwischen anderen Merkmalen sind 
jedoch noch in der Tabelle verborgen; sie werden erst sichtbar, wenn 
man jedes der Merkmale einmal nach steigender Grofe ordnet (Umord- 
nung) und die dazugehérigen Werte der anderen Merkmale einzeichnet. 

In dem vorliegenden Falle hitten also 24 Umordnungen und demnach 
24 Tabellen gezeichnet werden miissen. Zur Vereinfachung des Ver- 
fahrens wurden die Werte fiir ein Tier auf 0,5 cm breite Pappstreifen, 
die mit Millimeterpapier beklebt waren, eingetragen. Jeder Streifen 
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entspricht einer Ordinate der vorstehenden 1. Anwendung der Methode. 
100 Streifen fiir 100 Tiere wurden nebeneinandergelegt und auf einem 
rahmenartigen Brett derart befestigt, daB sie leicht umgewechselt 
werden konnten. Die Umordnung wurde dadurch wesentlich vereinfacht : 
es war nur noch erforderlich, ein Merkmal vom kleinsten bis zum gr68ten 
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Abb. 13a. Beispiel fiir die Anwendung der graphischen Form- und Korrelationsanalyse: 
Italiener Volk aus Celle (C), je 100 Tiere. Darstellung des 2. Teils der 6. Umordnung nach 
dem Merkmal: Linge der Radialzelle. Jede Ordinate (schwarzes Rechteck) stellt eine Biene 
dar. Merkmale in Abkiirzungen rechts. Es bedeutet von unten nach oben: Fla. cub. = 
Flacheninhalt der 3. Cubitalzelle; Wasp. 2 Linge = Liénge des 2. Sternit; Wasp. 2 Breite = 
Breite des 2. Sternit. Die Zahlenreihe rechts gibt bei Langen in Millimeter, bei Flachen in 
Quadratmillimeter die Schwankungsbreite des betreffenden Merkmals an 


Wert zu ordnen; damit werden die anderen Merkmale zwangslaufig mit 
umgeordnet. Dies hat den groBen Vorteil, da8 die Werte nur einmal 
eingetragen zu werden brauchen und die Umordnung sehr vereinfacht 
nur in einem Umlegen der Streifen besteht. 


Jede einzelne Umordnung wurde photographiert, um das Ergebnis 
festzuhalten. Wegen der groBen Anzahl der Merkmale muBten die Werte 
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getrennt, zu je 6 Merkmalen, im ganzen auf 4 Streifen je Tier einge- 
zeichnet werden. 

Der kleinste Wert eines Merkmals wurde gleich 0 gesetzt und alle 
Werte bis zum gréBten jedes Merkmals auf dem Streifen innerhalb von 
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Abb. 13b. Italiener Volk aus Celle (C), je 100 Tiere. Darstellung des 1. Teils der 6. Umord- 
nung nach dem Merkmal: Lange der Radialzelle (3. von unten). Jede Ordinate (schwarzes 
Rechteck).stellt eine Biene dar. Merkmale in Abkiirzungen rechts. Es bedeutet von unten 
nach oben: rad. Fli. = Flacheninhalt der Radialzelle; rad. Breite = Breite der Radialzelle; 
rad. Lange = Lange der Radialzelle; Wasp. 3 Fli. = Flacheninhalt des 3. Wachsspiegels; 
Wasp. 3 Lange = Lange des 3. Sternit; Wasp. 3 Breite = Breite des 3. Sternit. Die Zahlen- 
reihe rechts gibt bei Langen in Millimeter, bei Flichen in Quadratmillimeter die Schwankungs- 
breite des betreffenden Merkmals an 


5 em in der Hohe abgetragen. Dadurch konnten die verschiedenen 
Groen der Merkmale ausgeschaltet und ihre Variabilitaét in etwa ver- 
glichen werden. 
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Da die Streifen stindig umgelegt werden muBten, konnten die Werte 
nicht mit emem Punkt bezeichnet und diese dann durch Linien verbun- 
den werden. Die deutlichste Darstellung wurde erreicht, in dem der 
Abstand zwischen dem betreffenden Wert und dem kleinsten Wert 
des Merkmals schwarz ausgezogen wurde. Die sich dadurch ergeben- 
den langgezogenen Rechtecke lassen, nebeneinandergestellt, das Bild 
einer Kurve entstehen. 

Es wurden die GroBenwerte der Merkmale der linken und rechten 
Seite untersucht. Die Merkmale der linken Seite wurden durch 
schwarze Rechtecke bezeichnet (Abb. 12) die GréBe der Merkmale der 


Abb. 14. Schema der Art der Berechnung des Korrelationsgrades an je 40 Tieren. 1. Leit- 
merkmal nach steigenden Werten angeordnet. Merkmal variiert wenig. 2. Zu 1 positiv 
korrelierendes, stark variierendes Merkmal]l = diinngezeichnete, unregelmaéRig auf- und ab- 
steigende AuBenkontur der punktierten Felder; dickgezeichnete Linie = Merkmal 2 nach 
steigender GroBe geordnet; punktierte Flache = Fliche der Abweichung von der 
geordneten Anstiegskurve 


rechten Seite, wenn sie héhere Werte als die der linken Seite aufwiesen, 
durch einen schwarzen Strich oberhalb des Rechtecks, im anderen Falle 


innerhalb des Rechtecks mit einem weifBen Strich gekennzeichnet 
(Abb. 12). 


2. Berechnung des Korrelationsgrades aus den graphischen Darstel- 
lungen. Aus den durch das Umordnen gewonnenen graphischen Dar- 
stellungen konnte zwar bei einer Gleichldufigkeit der Kurven auf das 
Vorhandensein einer Korrelation geschlossen werden, aber es war schwer, 
zu entscheiden, wo gerade noch eine Korrelation vorliegt und wo nicht 
mehr, oder ob ein Merkmal starker korrelierte als ein anderes. Um den 
Korrelationsgrad bestimmen zu kénnen wurde versucht, ihn aus den 
graphischen Darstellungen zu berechnen. 


Es wurde von folgender Uberlegung ausgegangen: Durch das Um- 
ordnen erhalt man die Kurve des nach steigenden Werten geordneten 
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I. Merkmals (Schema Abb. 14, 1) und die dazugehérigen Werte des zu 
ihm in Korrelation stehenden 2. Merkmals (Schema Abb. 14, 2; diinn 
gezeichnete AuBenkontur der punktierten Felder). Die Kurve des 
2. Merkmals ist ebenfalls aufsteigend, jedoch unregelmaBig. 

Lage nun eine ideale positive Korrelation vor zwischen Merkmal 1 
und 2, so wiirde Merkmal 2 sich ebenso wie Merkmal 1 vom kleinsten zum 
groBten Wert anordnen, dem kleinsten Wert von Merkmal 1 wiirde der 
kleinste Wert von Merkmal 2 entsprechen, dem nachstgréBeren von 
Merkmal 1 der nachstgréBere von Merkmal 2 usw. bis zum gréBten Wert. 
Es wiirde sich also fiir Merkmal 2 seine regelmaBige geordnete Anstiegs- 


Abb. 15. Schema wie Abb. 14. 2. Zu 1 negativ korrelierendes Merkmal 


kurve ergeben (Schema Abb. 14, 2; dick gezeichnete Linie). Im Falle einer 
idealen negativen Korrelation zwischen Merkmal | und Merkmal 2 wiirden 
- sich die Werte des 2. Merkmals vom gré8ten bis zum kleinsten Wert, also 
gegenlaufig, anordnen (Schema Abb. 15, 2; dick gezeichnete Linie). 

Je mehr die Kurve des mit dem Leitmerkmal korrelierenden Merk- 
mals 2 ansteigt, d. h. je mehr sie ihrer eigenen geordneten Anstiegskurve 
gleichkommt, desto héher ist die Korrelation. Zeichnet man in die tat- 
sachlich vorliegende Kurve des Merkmals 2, die eine in ihrem Grade noch 
unbestimmte positive Beziehung aufweist, die geordnete Anstiegskurve 
dieses Merkmals hinein, so zeigt der Grad der Abweichungen der tat- 
sichlichen Kurve von der geordneten Anstiegskurve, in welchem Um- 
fange die in Korrelation stehende Kurve vom Idealfalle abweicht 
(Schema Abb. 14, 2; Abweichungsfliche punktiert). 

Die GréBe des Flicheninhaltes der Abweichungen von der geordneten 
Anstiegskurve ist demnach ein Ausdruck fiir den Grad der Korrelation. 
Je gréBer die Abweichung von der positiven oder negativen geordneten 
Anstiegskurve ist, desto geringer ist die positive oder negative Korre- 
lation. Werden die Kurven auf Millimeterpapier gezeichnet, so ist der 
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Fliicheninhalt der Abweichung von der geordneten Anstiegskurve durch 
einfaches Ausziihlen leicht zu bestimmen. (Der Einfachheit halber wird 
der Flacheninhalt der Abweichung im folgenden nur Abweichung 
genannt.) 

Der erhaltene Wert wire sofort mit anderen, auf gleiche Weise gewon- 
nenen Werten von Korrelationskurven zu vergleichen, wenn alle Merk- 
male in der gleichen Weise variierten. Da jedoch die geordnete Anstiegs- 
kurve eines Merkmals gleichzeitig ein Ausdruck fiir die Variabilitat des 
Merkmals ist, wird sie, je nachdem, wie stark das Merkmal variiert, 
anders aussehen. 


Abb. 16. Gegeniiberstellung eines wenig variierenden Merkmals (8) und eines stark vari- 

ierenden Merkmals (A). Dickgezeichnete Linie = geordnete Anstiegskurve; diinngezeich- 

nete Linie = absteigende, gegenléufige Kurve = gréBte Abweichung von der geordneten 

Anstiegskurye; punktierte Fliche = Flache der gré8ten Abweichung von der geordneten 
Anstiegskurve. N&ahere Erliuterungen s. Text 


Ein gering variierendes Merkmal weist nur wenige Extremwerte auf, 


und die Gréenwerte der meisten Tiere sind in etwa gleich. Die Anstiegs- 


kurve eines solchen Merkmals stellt sich annihernd so dar, wie Schema 
Abb. 16, B (dick gezeichnete Linie) zeigt. Die Kurve steigt nur zu 
Beginn und zum SchluB stark an, in ihrem gré8ten Abschnitt verlauft 
sie fast waagerecht. Je starker dagegen das Merkmal variiert, desto 
gleichmaBiger steigt die Kurve an (Schema Abb. 16, A; dick gezeichnete 
Linie). Bei einem wenig variierenden Merkmal kénnen die Abweichungen 
von der geordneten Anstiegskurve nur gering sein, da ja nur die Extrem- 
werte groBere Abweichungen zeigen, wihrend bei einem stark variieren- 
den Merkmal in jedem Falle die Abweichungen gréBer sind. Dies zeigt 
sich besonders deutlich, wenn man die gréBtmégliche Abweichung, die 
bei beiden vorkommen kann, vergleicht. Die gréBtmégliche Abweichung 
von der geordneten Anstiegskurve ist die absteigende, gegenliufige 
Kurve, also die ideale negative Kurve (Schema Abb. 16, A, B; diinn ge- 
zeichnete Linie). Der Flacheninhalt der gréBten Abweichung von der 


_—_—- 
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geordneten Anstiegskurve ist bei dem wenig variierenden Merkmal B 
wesentlich geringer als bei dem stark variierenden Merkmal A (Schema 
Abb. 16; Abweichung punktiert). Ein direkter Vergleich der ausgezihl- 
ten Abweichungen von der geordneten Anstiegskurve ist demnach nicht 
moglich. Es gilt nun, den absoluten Wert der Abweichung in einen rela- 
twven, vergleichbaren zu iiberfiihren. 


Der Wert des Flicheninhalts der Abweichung von der geordneten 
Anstiegskurve kann nur innerhalb 0 und dem Wert der fiir das betref- 
fende Merkmal gréB8ten Abweichung liegen, die auszuzihlende Flache 
ist also in jedem Fall ein Teil der 
Flache der groBten Abweichung. 

Gibt man den tatséchlichen Fli- ° 
chenwertder Abweichungin Prozenten A 
der grépten Abweichung an, so erhalt 
man ein relatives Ma fiir die Ab- 1 
weichung, das man mit jedem an- 


Abb. 17. Darstellung der beigleichen Wer- 


deren, auf dieselbe Weise gewon- 
nenen, vergleichen kann. 


Es trat noch folgende Schwie- 
‘rigkeit auf: zu gleichen Werten des 
Ordnungsmerkmals 1 gehéren meist 
verschieden groBe Werte des 2. Merk- 
mals. Ordnet man letztere innerhalb 
der Kurve nach steigender GroBe 
(Schema Abb. 17, A. 2; diinn gezeich- 


ten von Merkmal 1 verschiedenen Werte 
des 2. Merkmals. 4 1 = Ausschnitt der 
Anstiegskurve von Merkmal 1; innerhalb 
der gestrichelten Linien = gleiche Werte 
von Merkmal 1. 4A 2 = dickgezeichnete 
Linie = Ausschnitt der Anstiegskurve von 
Merkmal 2; diinngezeichnete AuBenkontur 
der punktierten Felder = innerhalb der 
gestrichelten Linien nach steigender GréBe 
geordnete Werte dieses Ausschnitts; punk- 
tierte Fliche = Abweichung von der 
geordneten Anstiegskurve. B 2 = nach 
fallender GréBe geordnete Werte des 
Aus schnitts. Naheres s. Text 


nete AuBenkontur der punktierten 

Felder), so wird eine Korrelation vorgetauscht, die nicht da ist, und der 
Wert der Abweichung (Schema Abb. 17, A 2; punktierte Fliche) wird 
geringer, da ja die Idealkurve innerhalb dieses Abschnitts ansteigt. 
Ordnet man sie dagegen nach fallender GréBe (Schema Abb. 17, B), so 
wird der Wert der Abweichung grof8er; es entsteht also in beiden Fallen 
ein Fehler. Der wirkliche Wert, der diese Fehler ausschaltet, muB in der 
Mitte zwischen dem zu groBen und zu kleinen Wert liegen. 


Bei verschiedenen Werten des 2. Merkmals zu gleich groBen MeB- 
daten-des 1. Merkmals wurden demnach die Werte des 2. Merkmals 
innerhalb dieses Abschnittes nach steigenden Werten eingezeichnet und 
deren Abweichung von der geordneten Anstiegskurve ausgezahlt, dann 
aber in einer zweiten Darstellung nur dieses Ausschnittes nach fallender 
GréBe umgezeichnet und ihre Abweichung ermittelt. Die Mitte zwischen 
diesen beiden Werten der Abweichung von der geordneten Anstiegskurve 
stellt den wirklichen Wert der Abweichung innerhalb dieses Abschnittes 


dar. 
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Zur Verdeutlichung des Berechnungsganges werden im folgenden 
die einzelnen Schritte zur Ermittlung des Korrelationsgrades an gemes- 
senen GréBenwerten von 50 Italiener Bienen an Hand einer Abbildung 
nacheinander geschildert (Abb. 18). 


Als Erstes werden die Werte des Leitmerkmals (hier der Flaichen- 
inhalt des 3. Wachsspiegels) nach steigender GréBe geordnet und in ein 
Koordinatensystem eingetragen (Abb. 18, 1). Die dazugehérigen Werte 
des 2. Merkmals (hier die Breite des 3. Wachsspiegels = Sternit) werden 
in einem 2. Koordinatensystem tiber denen des 1. Merkmals eingezeichnet 
(Abb. 18, 2; diinn gezeichnete AuBenkontur der punktierten Felder, 
unregelmaBig aufsteigend). Die iibereinanderstehenden Werte der beiden 


Wachsspiege! 3 Brerte Ay = 4,95 
i 


GM =371,85 
F=t016 


Wachssplregel 3 Hacheninhalt 


Abb. 18. Beispiel der Berechnung des Korrelationsgrades zwischen Merkmal 1 (Flachen- 
inhalt des 3. Wachsspiegels) und Merkmal 2 (Breite des 3. Wachsspiegels = Sternit) gemaB 
der in Abb. 14, 15, 16 und 17 entwickelten Methode. Nahere Erlauterung s. Text 


Merkmale gehoren jeweils zu einem Tier. (Die Breite einer Ordinate sei 
2,5mm, die kleinste Abstufung zwischen 2 GréBenwerten sei 0,5 mm). 


In die Korrelationskurve des 2. Merkmals wird seine geordnete 
Anstiegskurve (Abb. 18, 2; aufsteigende dick gezeichnete Linie), und die 
gegenlaufige, negative Kurve (Abb. 18, 2; absteigende diinn gezeichnete 
Linie) eingezeichnet und durch Auszihlung der Flacheninhalt der gréBten 
Abweichung (Gr. Abw.) (Abb. 16; punktiert) bestimmt. Der Wert be- 
tragt hier 15,62 cm*. Danach zihlt man die Abweichungen der tatsiich- 
lichen Korrelationskurve von der geordneten Anstiegskurve (Abb. 18, 2; 
punktierte Fliche) aus. Die bei gleichen Werten von Merkmal 1 ver- 
schiedenen Werte von Merkmal 2 sind nach steigender Gréfe eingetragen. 
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Die Summe dieser Abweichungen (hier 4,95 cm?) wird als A, unterhalb - 
des Wertes der gr68ten Abweichung verzeichnet. 

Als Nachstes werden die bei gleichen Werten von Merkmal 1 ver- 
schiedenen Werte des 2. Merkmals nach fallenden GréBenwerten um- 
gezeichnet. Dies geschieht jeweils fiir den durch senkrechte Striche 
gekennzeichneten Ausschnitt (Abb. 18, 2) in einer 2. Darstellung, die 
Schema Abb. 17, B, 2 entspricht und hier wegfallen kann. Die Abwei- 
chungen von der geordneten Anstiegskurve innerhalb dieses Abschnittes 
werden ebenfalls ausgezahlt. Den Unterschied zwischen diesem Wert 
und dem, der sich aus der 1. Darstellungsweise ergab, gibt man in dem 
durch die senkrechten Striche bezeichneten Feld unterhalb der Abszissen- 
achse an. Addiert man diese Zahlen und berechnet aus der Summe den 
Flacheninhalt der unterschiedlichen Abweichung (2-2,5 = 5mm? — 
0,05 cm?), so erhalt man durch Hinzuzahlen dieses Wertes zu A, (4,95 + 
0,05 = 5 cm?) den Flacheninhalt der Abweichung von der geordneten 
Anstiegskurve, wenn die bei gleichen Werten von Merkmal 1 verschie- 
denen Werte des 2. Merkmals nach fallenden GroBenwerten angeordnet 
sind: Ay. 

A, bezeichnet demnach den Flacheninhalt der Abweichung von der 
geordneten Anstiegskurve, wenn bei gleichen Werten von Merkmal 1 
die verschiedenen Werte des 2. Merkmals nach steigender Groéf8e ein- 
getragen sind, 

A, den Flacheninhalt der Abweichung, wenn diese Werte nach 
fallender GroBe geordnet sind. 

Die Berechnung des prozentualen Anteils von A, und A, an dem 
Wert der groBten Abweichung ergab: 


o, Ay == 81,60... % A, =.32,01. 


Die Mitte zwischen diesen beiden Werten wird durch GM (graphisches 
Mittel) bezeichnet. 
. GM = 31,85%. 
F gibt die Differenz zwischen GM und sowohl A, als auch A, an. Sie 
betragt hier + 0,16. 
Das ,graphische Mittel‘‘ GM ist also bei allen berechneten Korre- 
_lationen vergleichbar. Es gibt den Flacheninhalt der Abweichung von 
der geordneten Anstiegskurve in Prozenten der groften Abweichung an 
und 148t den Grad der Korrelation zweier Merkmale erkennen. 
Es liegen n-Wertepaare (2;, y;) vor, bei denen x; und y; zusammen- 
gehérige Werte zweier Merkmale eines Tieres sind. 
Das nach steigender GroBe geordnete Merkmal 1 kann man allgemein 
folgendermafen definieren : 
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Ly << Mgt? SB Mp. 
Merkmal 2, nach steigender GréBe geordnet, entsprechend: 
<a SY <n 
Bezeichnet man nun den zu einem bestimmten Wert von Merkmal 1 


(w;) gehorenden Wert des Merkmals 2 (y;) als yj (;), So ist die Summe 
der Abweichungen von der geordneten Anstiegskurve des Merkmals 2: 


n 
A= 2 [¥5 =Yo gy: 


Lassen die graphischen Umordnungstabellen eine negative Korre- 
lation vermuten, so werden die Abweichungen der Korrelationskurve 
von der negativen, absteigenden Kurve ausgezahlt, ihr Flacheninhalt 
berechnet und in Prozenten der gréBten Abweichung ausgedriickt. Der 
Wert erhalt zur Kennzeichnung ein negatives Vorzeichen. 

Nennen wir in diesem Falle die Summe der Abweichungen von der 
negativen, also absteigenden geordneten Kurve B, so ist 


n 
B= dltm+1-37—%ol: 
Die oben beschriebene groBte Abweichung wird durch die Formel 


n 
P= 2ilYn+1-5— Hi 


bezeichnet. 
Das graphische Mittel GW ist also 
+ fir A<B 
GM = = 


In Grenzfallen, bei denen auf Grund der Umordnungskurven nicht 
mehr entschieden werden kann, ob A < B oder A > B ist, muB sowohl 


= als auch a bestimmt. werden, um entscheiden zu kénnen, welches der 


beiden MaBe angewandt werden muf. 
Liegt der Wert des GM fiir A < B zwischen 0 und 50 bzw. fir A> B 
zwischen 0 und —50, so weist das auf positive bzw. negative Korrelation. 


Tats dey W ortudodelt Macs Fa bei. due EB hohergis50 bres Cie —# 


fiir A > B niedriger als —50, so liegt nur schwache oder keine Korre- 
lation vor. Die korrelative Beziehung ist um so hoher, je kleiner der 
Wert des graphischen Mittels ist. 

Diese Normierung ist jedoch insofern ungewohnt, als bei GM = 0 
eine ideale Korrelation vorliegt und bei groBem Absolutwert von GM 
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schwache Korrelation herrscht, wihrend bei der in der Statistik tiblichen 
Normierung der klassische Korrelationskoeffizient ein gleichsinniges 
MaB der Abhangigkeit darstellt. 

Zu erreichen ist diese gewohnte und iibliche Normierung, indem man 


A 
ar 2, 1] — = und a zu — 1 umrechnet. 

a fir A<B 

GM = f- 
wurde dann in der umgednderten Normierung 
wu=1—*4 fir A<B 
lias 2B 
sein. 
w liegt zwischen 1 und —1. w=1 bedeutet strenge gleichsinnige, 

w = —1 strenge gegensinnige Korrelation. 


In den Tabellen sind die umgerechneten Werte, also u in den Fallen 
GM = os und v in den Fallen GM = — a zusatzlich angegeben. Die 


so erhaltenen Werte sind jedoch nicht mit den Werten des Korrelations- 
koeffizienten r vergleichbar, da sie auf vollig andere Art und Weise 
gewonnen sind und ihm auch in ihrer Hohe durchaus nicht entsprechen. 


Bei der Berechnung der Korrelationen ist es nicht notig, die geordnete 
Anstiegskurve des 1. Merkmals jedesmal einzuzeichnen. Es genitigt, nach 
den geordneten Werten von Merkmal | die entsprechenden Ma8e des 
2. Merkmals in dessen Anstiegskurve einzutragen, und danach die Ab- 
weichungen auszuzihlen. 

Vergleichsweise wurde fiir 4 auf diese Weise berechnete Korrelationen 
der in-der Statistik iibliche Korrelationskoeffizient r ausgerechnet. Die 
Ergebnisse sind insofern vergleichbar, als sich bei beiden Berechnungs- 
arten Korrelationen ergeben, die sich in ihrem Grad in etwa gleichkommen. 
Da jedoch die Werte auf véllig andere Art und Weise gewonnen worden 
sind, ist eine weitere Vergleichung nicht mdéglich. 


Tabelle 6 
Merkmale GM w 7 
Fligellinge <> Wachsspiegel 3, | 39,73 | 0,206 | 0,537 
Flacheninhalt 
Fliigellinge <> Sternit 3, Breite . .... . 40,01 | 0,200 | 0,590 
Fligellange <> Tergit3. -.. ...... 40,59 | 0,189 | 0,609 
Fliigellange <> Kopfbreite ........ 40,39 | 0,193 | 0,625 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 
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Es wurden nur die einzelnen Strecken der Indizes a:b und a’: 0’, 
nicht die Quotienten selbst nach eventuellen Korrelationen zu anderen 
Merkmalen untersucht, da eine Beziehung eines Index zu einem Merkmal 
immer auf der Beziehung einer der beiden Strecken zu dem betreffenden 
Merkmal beruhen wird. Dies wurde durch die Analyse der Umordnungs- 
tabellen bestatigt, in denen die Indizes mitberiicksichtigt waren. 

Die hier angewandte und weiter ausgebaute ,,Graphische Form- und 
Korrelationsanalyse“ hat einige Vorteile gegentiber der in der Statistik 
tiblichen Berechnung des Korrelationskoeffizienten r; es ergeben sich 
jedoch auch gewisse Nachteile. 

Vorteilhaft ist, daBS man durch die graphische Darstellung und das 
Umordnen der Kurven samtliche Merkmale zu gleicher Zeit in ihrer linken 
und rechten Ausbildung iiberblicken und auf Korrelationen untersuchen 
kann, wihrend die Korrelationstabellen nur fiir je zwet Merkmale gelten. 

Die entwickelte Methode zur Berechnung der korrelativen Bezie- 
hungen hat den Vorteil, daB sie in jedem Falle angewandt werden kann, 
waihrend die Berechnung des Korrelationskoeffizienten r nur dann zu- 
lassig ist, wenn die Regression geradlinig, das hei8t, wenn die durch- 
schnittliche Zunahme der Gré8e des einen Merkmals der durchschnitt- 
lichen Zunahme der GréBe des anderen Merkmals einfach proportional ist. 

Ein Nachteil der graphischen Methode liegt darin, daB das Ergebnis 
immer einen zufalligen Fehler miteinschlie8t, der hier in seiner Héhe 
kaum festzustellen und zu berechnen ist, wahrend fiir die Berechnung 
des Korrelationskoeffizienten r eine ausgedehnte Fehlerrechnung ent- 
wickelt worden ist, die es méglich macht, den bei einer beschrinkten 
Anzahl von Messungen immer auftretenden zufalligen Fehler zu_be- 
stimmen und dadurch das Ergebnis zu sichern. 

Naturgemaf wird die Berechnung des Korrelationsgrades um so 
genauer, je groBer die Zahl der Messungen ist, auf denen sie basiert. Die 
graphische Methode ist jedoch zur Auswertung einer gréBeren Anzahl 
von MefSdaten (etwa mehr als 150) nicht geeignet, da die Kurve dann zu 
untibersichtlich und eine Auszahlung der Abweichungen zu beschwerlich 
wird. 

Im Rahmen dieser Arbeit. wird darauf verzichtet, eine bloBe Auf- 
stellung aller errechneten Korrelationen zu geben!. Die Werte werden 
innerhalb der folgenden vergleichenden Gegeniiberstellung der typischen 
Verhaltnisse der Krainer und Italiener Bienen sowie der Kreuzung vor- 
gelegt. 

3. Vergleich der Ergebnisse der Korrelationsauswertung. a) Korre- 
lative Beziehungen innerhalb des Fliigels. Die Folgerungen, die aus den 


* Die Tabellen aller errechneten Korrelationen sind im Institut fir kinemati- 
sche Zellforschung der Universitat Frankfurt am Main hinterlegt. 
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ermittelten Daten, vor allem den kleinen Korrelationsgraden, gezogen 
werden, miissen mit einer gewissen Einschrankung betrachtet werden, 
da, wie bereits oben betont wurde, eine Berechnung und Angabe des 
zufalligen Fehlers der Daten nicht méglich war. 


a 
ao 
eo oO 


rad 
Breite 


rad. 
Fla 


Labial- 
taster 


Tergit 
3 


EEEEEEEEEEREE 


Wasp3 
Breite 


Wasp.3 
Lange 


Wasp.3 
Fila. 


Kopt- 
brelte 


Flugel - 
lange 


Abb. 19. Darstellung der graphischen Form- und Korrelationsanalyse; 100 Bienen der 
Kreuzung. 1. Anordnung: Leitmerkmal = Fliigellainge; Korrelierende Merkmale = Lange 
der Radialzelle (rad. Linge), a’, Flacheninhalt der Radialzelle (rad. Fla.) 


Bei den beiden Rassen und der Kreuzung laBt sich eine Abhangigkeit 
der Fliigelliinge von der Linge der Radialzelle feststellen. 


GM w 
Krainer 24,60 0,504 
Fliigellange <> Lange der Radialzelle Italiener 30,13 0,398 
; Kreuzung 29,68 0,407 


Die Linge der Radialzelle wiederum, die aus den Strecken a’ und 6’ 
besteht, korreliert mit a’. 


21% 
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GM w 
Krainer 38,67 0,227 
Lange der Radialzelle <> a’ Italiener 31,00 0,375 (Abb. 13) 
Kreuzung 37,41 0,253 


Die Strecke b’ weist keine Beziehung zur Lange der Radialzelle auf, sie 
steht nur bei den Italiener Bienen in negativer Korrelation zu a’. 
a’ <>’ ; Italiener —41,69 | —0,119 (Abb. 20) 


HFEF ERE BFEE! 


ize | 
lason | 
loses | 
hoe | 
luis? | 
fanz | 
Lio? | 
hoa] 


s =? = s t. = 


Abb. 20. 9. Umordnung der Italiener Rasse. Leitmerkmal: a’; negativ korrelieren 
positiv korrelierend = Linge der Radialzelle, (rad. Lange), a’: b’ 


oY 
I 
S 


AuBerdem besteht eine positive Korrelation zwischen a’ und der 
Fliigellinge. 


GM w 
Krainer 33,86 0,318 
a’ <> Fliigellange Italiener 41,81 0,165 
Kreuzung 42.30 0,156 


Die Linge des Fligels ist also in starkem Mae abhingig von der 
Liinge der Radialzelle und damit auch von der Gréfe der Strecke a’. 
b’ steht in keiner Beziehung zur Linge der Radialzelle und korreliert nur 
bei den Italiener Bienen negativ mit a’. Bereits ein Vergleich der Mittel- 
werte hatte ergeben, da8 a’ bei der Italiener Rasse wesentlich groBer und 
b’ kleiner ist als bei der Krainer Rasse und der Kreuzung. Diese Ver- 
haltnisse werden durch die festgestellte negative Korrelation erlautert: 
je groBer a’, desto kleiner ist die Strecke b’. 

Der Fldcheninhalt der Radialzelle ist bei der Italiener Rasse vdllig 
unabhangig von ihrer Linge und der Fligellange. Auch darin unter- 
scheidet sie sich von der Krainer Rasse und der Kreuzung. 


GM w 
Radialzelle, Lange der Krainer 43,85 0,124 
Flacheninhalt Radialzelle Kreuzung 41,60 0,169 (Abb. 21) 


Radialzelle, | svcetla Krainer 37,11 0,259 
Flacheninhalt { upemenge ) Kreuzung 43,43 0,132 
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Brette des Fliigels 
Die Fligellinge korreliert bei allen 3 Gruppen mit der Fligelbreite. 


GM w 
Krainer 43,05 0,175 
Fliigellange <> Fliigelbreite Italiener 40,22 0,196 


Kreuzung 46,05 0,080 


— 


Abb, 21. 8. Umordnung der Kreuzung. Leitmerkmal: Flacheninhalt der Radialzelle (rad. 
Fila.); positiv korrelierend = Breite der Radialzelle (rad. Breite),. Lange der Radialzelle 
(rad. Lange) 


Der Flacheninhalt der Radialzelle ist vor allem von der Breite der 
Zelle abhangig. 


GM w 
Radialzelle, Breite der pram ee 36,94 0,222 
Flicheninhalt.{ *> Radialzell Italiener 45,52 0,090 
Beeriphe Te Kreuzung 33,53 0,330 (Abb. 21) 


Eine Beziehung zwischen der Fliigelbreite und sowohl der Breite als 
auch dem Fldcheninhalt der Radialzelle besteht nur bei den Krainer 
Bienen. 


GM iD 
Breite der : 
Flivelbreit Radialzelle \ Krainer 45,59 0,089 
Ele caeaatigk Radialzelle, | 
; i 42,0 0,15 
Flécheninhaltf  7™er 08 9 


Dagegen tritt bei den Italiener Bienen eine Korrelation zwischen der 
Fliigelbreite und der Lénge der Radialzelle auf, wihrend die Fligelbreite 
bei der Kreuzung in schwacher Korrelation zu a’ steht. 


GM w 
Baa LoL \ Italiener 45,85 0,083 
Fliigelbreite <> { *atialzelle 
a’ Kreuzung 49,33 0,012 
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Oubitalzelle 


Vollig unabhingig von Langen- und Breitenausdehnung des Fliigels 
verhalten sich die Merkmale der Cubitalzelle. Bei den Italiener Bienen 
steht kein Merkmal der Cubitalzelle in emer Beziehung zu irgendeinem 
anderen. Die Krainer Rasse dagegen weist eine Korrelation zwischen dem 
Flicheninhalt der Cubitalzelle und der Linge der Strecke a auf. 

GM w 
Cubitalzelle, Flacheninhalt <> a  Krainer 43,20 0,137 


Abb. 22. 2. Umordnung der Kreuzung. Leitmerkmal = a.. Negativ korrelierend = 6b; 
positiv korrelierend = a:b 


Nur bei der Kreuzung ist eine negative Korrelation zwischen den 
Strecken a und b nachzuweisen. 
; GM w 
a<>b Kreuzung — 47,28 — 0,054 (Abb. 22) 
Es wire interessant festzustellen, ob ein Zusammenhang zwischen den 
Merkmalen der Cubitalzelle und der Diagonalausdehnung des Fligels, 
die in etwa der Laingsausdehnung der Cubitalzelle parallel lauft, besteht. 


Fliigelhaken 


Die Anzahl der Fliigelhaken steht bei der Krainer Rasse und der 
Kreuzung in keiner Beziehung zu anderen Merkmalen. Nur bei der 


Italiener Rasse scheinen sie mit der Ldnge der Radialzelle schwach zu 
korrelieren 


GM w 
Lange der 


Fliigelhaken <=> Radiabells } Italiener 47,26 0,050 


b) Korrelative Beziehungen zwischen den Merkmalen des Kopfes. Kine 
schwache Korrelation zwischen der Linge des 2. Labialtastergliedes und 
der Kopfbreite war nur bei der Kreuzung festzustellen. 
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; GM w 
Kopfbreite <> Labialtaster Kreuzung 48,00 0,041 


c) Bezehungen zwischen den Merkmalen der Ferse. Hinsichtlich dieser 
Merkmale verhalten sich die Krainer und Italiener Bienen véllig ver- 
schieden. 

Bei den Krainern besteht eine schwache Korrelation zwischen Fersen- 


breite und der Linge des Sporns, 
GM w 


Fersenbreite <> Sporn Krainer 47,30 0,054 
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Abb. 23. 16. Umordnung der Kreuzung. Leitmerkmal = Fersenbreite; positiv korrelierend 
= Fersenlange und Sporn 


wahrend bei den Jtalienern die Lange und Breite der Ferse miteinander 


korrelieren. 
GM w 


Fersenlange <> Fersenbreite Italiener 43,73 0,126 


Bei der Kreuzung kommen sowohl die gleichen Korrelationen wie bei den 
beiden Ausgangsrassen vor, wie auch eine sehr geringe Beziehung zwi- 
schen Fersenlange und Sporn. 
Fersenbreite <> Sporn 38,61 0,228 (Abb. 23) 
Fersenlinge <> Fersenbreite Kreuzung 45,20 . 0,097 (Abb. 23) 
Fersenlange <> Sporn 48,04 0,040 

d) Korrelative Beziehungen zwischen den Merkmalen des Abdomen. 
Sowohl bei den beiden Rassen als auch bei der Kreuzung besteht ein 
Zasammenhang zwischen den jeweiligen MaBen des 2. und 3. Abdomen- 
segmentes. Es korrelieren also stets die Lange des 2. Tergit mit der Linge 
des 3. Tergit oder die Breite des 2. Sternit mit der des 3. Die Italiener 
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Bienen bilden jedoch in bezug auf die Lange der beiden Sternite eine 
Ausnahme. 


GM w 
Krainer 41,94 0,162 
Tergit 2 vo Tergit 3 Italiener 46,44 0,072 
Kreuzung 40,36 0,194 


Krainer 44,06 0,106 
Sternit 2, Breite <> Sternit 3, Briel Italiener 43,33 0,134 
Kreuzung 32,73 0,346 (Abb. 24) 


Krainer 46,70 0,067 


Sternit 2, Linge <> Sternit 3, Lange Kreuzung 31,57 (0,369 


Hine Beziehung zwischen der Linge und Breite des 2. Sternit besteht 
bei keiner der 3 Gruppen. Auch fiir den 3. Sternit ist eine solche nur bei 


den Krainer Bienen nachzuweisen. 
GM w 


Sternit 3, Breite <> Sternit 3, Lange Krainer 38,01 0,241 


Dagegen korreliert der Fldcheninhalt des 3. Wachsspiegels in starkem 


MaB8e mit der Breite des Sternit. 
GM w 


Krainer 22.89 0,543 
, he Sternit 3, Breite Tealicner 36.48 0,271 
Kreuzung 30,78 0,383 (Abb. 24) 


Zwischen dem Flacheninhalt des 3. Wachsspiegels und der Lénge des 
3. Sternit besteht jedoch ein viel geringerer Zusammenhang und zwar 
auch nur bei den Krainer und Italiener Bienen. 


GM w 


Wachsspiegel 3, Stemnit 3 o Krainer 44,93 0,102 
Flacheninhalt f *7 °%TRlbe, “ange ) Ttaliener 43,69 0,127 


Wachsspiegel 3 
Flacheninhalt 


Korrelationen zwischen den dorsalen und ventralen Merkmalen des 
Abdomen treten nur bei der Krainer Rasse und der Kreuzung auf. 

Bei den Krainern besteht eine Beziehung zwischen der Linge des 
2. und 3. Tergit und jeweils allen MaBen des 3. Sternit. 


GM w 
Sternit 3, Breite 40,24 0,196 
Teri Sternit 3, Lange Krainer 47,89 0,043 
ergit 2 <> : 
Wachsspiegel 3, 43.9 0.1 
Flacheninhalt 96 OLz2 
Sternit 3, Breite 43,87 0,124. 
TergitB <> Sternit 3, Lange Krainer 45,12 0,098 
Wachsspiegel 3, 
Flacheninhalt 40,87" 0,183 


Bei der Kreuzwng hingegen ist zwar die Linge des 3. Tergit mit 
Breite und Flacheninhalt des 3. Sternit korreliert, nicht aber, wie bei 
der Krainer Rasse, mit seiner Lange (Abb. 24). 
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GM w 


Sternit 3, Breite 48,40 0,033 
Tergit 3 <> Wachsspiegel 3, 
Flacheninhalt \ Kreuzung 46,06 0,083 
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Abb. 24. 23. Umordnung der Kreuzung. Leitmerkmal = Breite des 3. Sternit; (Wasp. 
3. Breite); positiv korrelierend = Breite des 2. Sternit (Wasp. 2. Breite), Flacheninhalt des 
3. Wachsspiegels (Wasp. 3 Fla.), Tergit 3 


Eine Beziehung zwischen der Breite des 2. Sternit und dem Flachen- 
inhalt des 3. Wachsspiegels lieB sich nur bei der Kreuzung nachweisen. 


GM w 


: : Wachsspiegel 3, 
Sternit 2, Breite { Hitcheninhalt \ Kreuzung 42,65 0,150 
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e) Beziehungen zwischen den einzelnen Merkmalsgruppen. Wahrend 
sich in bezug auf die Korrelationen innerhalb der einzelnen Merkmals- 
gruppen eine gewisse Ubereinstimmung bei den beiden Rassen und der 
Kreuzung zeigt, sind die Beziehungen zwischen den Gruppen bei ihnen 
sehr verschieden. Die auftretenden Korrelationen werden daher fiir jede 
Rasse und fiir die Kreuzung gesondert behandelt. 


a) Krainer Rasse 


Hier sind es vor allem Fliigellinge und Kopfbreite, die mit Merkmalen 
anderer Merkmalsgruppen korrelieren. 


GM w 
( Kopfbreite 40,39 0,193 
| Fersenlange . 46,90 0,063 
Wachsspiegel 3, 
Fligellange <> 4 Flacheninhalt Kraindsat @ 2". 9°06 
Sternit 3, Breite 40,01 0,200 
Tergit 2 41,28 0,175 
{ Tergit 3 J 40,59 0,189 
( Fligellange ] 40,39 0,193 
Lange der 
Radialzelle \ | 49,56 0,010 
Kopfbreite <> Wachsspiegel 3, Krainer 
Flacheninhalt 40,37 0,188 
Sternit 3, Breite 33,40 0,333 
[ Sternit 3, Lange 48,75 0,025 


Die Merkmale, die vor allem ein Ausdruck fiir die KorpergréBe sind, 
wie Fligellinge, Kopfbreite, Fersenlinge und die Merkmale des Abdomen, 
stehen bei den Krainer Bienen in einem engen korrelativen Zusammen- 
hang. Demnach bleiben bei kleinen oder groBen Tieren der Rasse die 
Kérperproportionen die gleichen. Eine Ausnahme davon bilden jedoch 
die Merkmale des 2. Sternit. Sie weisen weder zur Fliigellange oder 
Kopfbreite noch zu den Mafen der beiden Tergite eine Beziehung auf. 
Die Kopfbreite steht auBerdem in Korrelation zur Linge der Radialzelle. 
Da diese aber wiederum mit der Fliigellinge korreliert, ist sie ebenfalls 
zu den Merkmalen zu zihlen, deren GréBe bereits etwas tiber die all- 
gemeine KorpergroBe aussagt. 


B) Italiener Rasse 


Bei den Italiener Bienen sind nur wenige Korrelationen zwischen den 
einzelnen Merkmalsgruppen festzustellen. Es fehlt vor allem jegliche 
Beziehung zwischen der Fliigellinge und den Merkmalen des Abdomen. 
Auch Fligellange und Kopfbreite sind in ihrer Gré8e véllig unabhangig 
voneinander. Die Korrelation zwischen Fersenlinge und Fligellinge hin- 
gegen liegt auch hier vor, ebenso die zwischen Kopfbreite und sowohl 
der Breite des 3. Sternit als auch dem Flacheninhalt des 3. Wachsspiegels. 
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GM w 
Fersenlinge <> Fliigellinge Italiener 46,97 0,061 


Sternit 3, Breite 
Kopfbreite < Wachsspiegel 3, | Italiener 45,14 0,098 
Flacheninhalt 49,75 0,006 


Nur bei der Italiener Rasse treten die Korrelationen zwischen Fersen- 
linge und Linge der Radialzelle und der Fersenlinge und dem Flichen- 
inhalt des 3. Wachsspiegels auf. 


GM w 
een \ 46,07 0,079 
Fersenlinge <> Radialzelle Italiener > ; 
Wachsspiegel 3, 
| Flacheninhalt | 47,47 0,051 


y) Kreuzung 


Bei der Kreuzung sind es vor allem 3. Tergit und 3. Sternit, die zu 
Merkmalen anderer Merkmalsgruppen eine Beziehung aufweisen. 


GM w 
Wachsspiegel 3, ete 
Flacheninhalt <> Fliigellange 49,61 0,008 


Sternit 3, Breite <> Fliigelbreite Kr 46,60 0,069 
Sternit 3, Lange <> Labialtaster f STC¥2ME 4eo5 0,076 
x { Kopfbreite / 48,14 0,038 


eg Sporn } 48,49 0,031 


Eine Korrelation zwischen Fligellinge und Flacheninhalt des 
3. Wachsspiegels ist ebenfalls bei der Krainer Rasse nachweisbar. Die 
anderen oben angefiihrten Korrelationen, die ja keine hohen Werte auf- 
weisen, treten nur bei den Bienen der Kreuzung auf. 

Die Ausfirbung des Abdomen ist bei der Kreuzung nur mit dem Fld- 
cheninhalt des 3.Wachsspiegels korreliert; bei einer dunkleren Biene ist 
demnach die Flaiche des Wachsspiegels gréfer als bei einer heller aus- 
gefarbten Biene. Es ware interessant, festzustellen, ob sich dieser GroBen- 
unterschied auch auf die Menge des ausgeschiedenen Wachses und auf 


die GréBe der Wachsplattchen auswirkt. 
GM w 


Ausfarbung <> ia re Kreuzung 43,23 0,137 

4. Gegeniiberstellung der Korrelationen der Krainer und Italiener 
Rasse. Nach der Darstellung der korrelativen Beziehungen der Merkmale 
bei den beiden Rassen und der Kreuzung, die ein allgemeines Bild gibt 
iiber den Zusammenhang der Merkmale innerhalb der Merkmalsgruppen 
und dariiber hinaus, sind nunmehr die Unterschiede zwischen der Krainer 
und Italiener Rasse herauszustellen. Eine Ubersicht iiber die nur bei einer 
der beiden Rassen nachweisbaren Korrelationen ohne Beriicksichtigung 
der Kreuzung, gewinnt man am besten an Hand von Tabellen. 


312 


GerRpA KunzzE: 


Die folgende Tabelle gibt an, welche Korrelationen jeweils fir die 


Krainer oder die Italiener Rasse typisch sind. 


Fligellange 


Lange der Radialzelle 


Fliigelbreite 


> 


na 


Krainer Rasse 


Radialzelle, Flacheninhalt 


Kopfbreite 
Sternit 3, Breite 


GM 
37,11 
40,39 
40,01 


Wachsspiegel 3, Flacheninhalt 39,37 


Tergit 2 
Tergit 3 


Radialzelle, Flacheninhalt 


Radialzelle, Flacheninhalt 
Breite der Radialzelle 


Cubitalzelle, Flacheninhalt <> a 


Kopfbreite 


Fersenbreite 
Sternit 2, Lange 
Sternit 3, Breite 


Tergit 3 


Tergit 2 


Radiallange 


Fersenlange 


Conca 


> 


<-> 


| 
| 


| 


Lange der Radialzelle 


Sternit 3, Lange 
Sporn 

Sternit 3, Lange 
Sternit 3, Lange 


Sternit 3, Breite 
Sternit 3, Lange 


41,28 
40,59 


43,85 
42,08 
45,59 
43,20 


49,56 
48,75 


47,30 
- 46,70 
38,01 


43,87 
45,12 


Wachsspiegel 3, Flacheninhalt 40,87 


Sternit 3, Breite 
Sternit 3, Lange 


40,24 
47,89 


Wachsspiegel 3, Flacheninhalt 43,96 


Italiener Rasse 
b , 
Fligelbreite 


Fliigelhaken 
Fersenlange 


Fersenbreite 


—41,69 


45,85 
47,26 
46,07 


43,73 


Ww 
0,259 
0,193 
0,200 
0,206 
0,175 
0,189 


0,124 
0,159 
0,089 
0,137 


0,010 
0,025 


0,054 
0,067 
0,241 


0,124 
0,098 
0,183 


0,196 
0,043 
0,122 


—0,119 


0,083 
0,050 
0,079 


0,126 


Auffallend ist, daB die Italiener Rasse gegeniiber der Krainer nur 
wenige Korrelationen aufweist. Diese beschranken sich auf Merkmale 
des Fliigels und der Ferse, wihrend bei der Krainer Rasse in der Haupt- 
sache korrelative Beziehungen zwischen Merkmalen des Abdomen auf- 


treten. 


Fiir die Italiener Rasse ist vor allem die negative Korrelation zwischen 
den Strecken a’ und 6b’ der Radialzelle als charakteristisch anzufiihren. 
Diese und die besonderen GréRenverhiltnisse der beiden Strecken, wie 
sie aus dem Vergleich der Mittelwerte hervorgingen, bezeichnen die fiir 
die Italiener Rasse typische Form der Radialzelle (Abb. 9). Die Korre- 
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lation besagt, daB mit der Lange der Strecke a’ und demnach auch mit 
der Lange des Fliigels (Tabelle 8. 304), die Strecke b’ nicht proportional 
mitwachst, sondern kleiner wird. Der nach der Mitte des Fligels zu 
liegende Teil der Radialzelle ist also bei einem langen Fliigel kleiner als 
bei einem kiirzeren. 

Bemerkenswert ist auch die Korrelation zwischen der Lénge der 
Radialzelle und der Zahl der Fliigelhaken, da bisher eine korrelative Be- 
ziehung zwischen der stark variierenden Anzahl der Haken und irgend- 
einem anderen Merkmal nicht nachgewiesen werden konnte. Auch fiir 
die durchschnittiliche Zahl der Fliigelhaken hatte sich ja aus der Berech- 
nun der Mittelwerte ergeben, da8 ihre Anzahl bei der Italiener Rasse 
groBer ist als bei der Krainer. 

Uberdies steht die Lange der Radialzelle zu der Breite des Fliigels und 
za der Fersenldnge in positiver Korrelation (Abb. 13). Die Lange der 
Radialzelle hat also fiir die Italiener Rasse durch mehrere, nur hier vor- 
kommende korrelative Beziehungen eine besondere Bedeutung. AuBer- 
dem besteht, im Gegensatz zu der Krainer Rasse, eine Abhianigkeit 
_ zwischen der Lange und Breite der Ferse. 

Bezeichnend fiir die Krainer Rasse sind vor allem die Beziehungen der 
Fliigelliinge zu Kopfbreite und zu mehreren Merkmalen des Abdomen. 
‘Daneben besteht ein Zusammenhang zwischen der Lange des 2. und 3. 
Tergit und allen 3 Merkmalen des 3. Sternit. Im Gegensatz zu der Ita- 
liener Rasse, bei der zwischen den einzelnen Korperteilen, wie Fligel 
und Abdomen, keine Korrelationen auftreten, zeigt die Krainer Rasse 
also einen engen Zusammenhang zwischen den einzelnen Korperteilen 
der Bienen. Eine Biene mit langem Fliigel hat einen breiten Kopf und 
ein breites, langes Abdomen. Die Beziehung zwischen Fliigellinge und 
Fersenlange besteht jedoch bei den beiden Rassen in gleicher Weise. 

Der Flicheninhalt der Radialzelle, der bei allen 3 Gruppen von der 
Breite der Zelle abhangt, ist bei der Krainer Rasse in demselben Mae von 
der Linge des Fliigels und der Radialzelle und ebenso von der Fliigelbreite 
abhangig. Die Korrelation zwischen Fligelbreite und der Breite der 
Radialzelle, die man bei allen 3 Gruppen vermuten k6nnte, ist nur hier 
zu beobachten. Ebenso zeigt es sich, daB nur bei den Krainer Bienen ein 
Zusammenhang zwischen dem Flécheninhalt der Cubitalzelle und der 
GréBe der Strecke a besteht. Besonders hervorzuheben ist auBerdem die 
korrelative Beziehung zwischen der Fersenliinge und der Linge des Sporns. 

Auch die Korrelationsanalyse zeigt also, da® ein erheblicher Unter- 
schied zwischen der Krainer und der Italiener Rasse besteht. Man kann 
sie keinesfalls, wie man auf Grund der Untersuchungen Gortzzs schlie- 
Ben konte, als ,,nahe zusammengehérend“‘ bezeichnen oder gar die Italie- 
ner Rasse als ,,gelbe Ausgabe“ der Krainer ansehen. Im Gegenteil, 
gerade durch die Korrelationsanalyse konnte nachgewiesen. werden, daB 
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zwischen ihnen nicht nur eine Verschiedenheit der GréBe und Form 
besteht, wie der Vergleich der Mittelwerte ergab, sondern daB jede der 
beiden Rassen ein fiir sie typisches GréBenverhaltnis der einzelnen 
Merkmale zueinander zeigt. Daraus ergeben sich die charakteristischen 
Korperproportionen der Krainer und der Italiener Rasse. 


5. Die Korrelationen der Kreuzung und ihrer Ausgangsrassen. In der 
folgenden Tabelle sind die Korrelationen angegeben, die bei der Kreuzung 
und einer ihrer Ausgangsrassen auftreten. AbschlieBend werden die 
Korrelationen angefiihrt, die nur bei der Kreuzung vorkommen. 

Aus der Tabelle geht hervor, daB die Krewzwng in bezug auf Korre- 
lationen weit mehr mit der Krainer Rasse tibereinstimmt und nur in der 
Beziehung zwischen Fersenlinge und -breite sich wie die Italiener Rasse 
verhalt. 


Tabelle7 


Korrelierendes Kreuzung Italiener Krainer 

Merkmal 

cr ae GM GM am | 
Badiaiealla Fliigellange. 43,43 | 0,132 37,11 | 0,259 

x eae <> Lange der 
Flacheninhalt Badisluolic \ 41,60 | 0,169 43,85 | 0,124 

as Ves Wachsspiegel 3, | 
Fliigellinge <> JVachssplegel \ 49,61 0,008 39,37 | 0,206 
Fersenbreite <>Sporn .. . . . | 38,61 | 0,228 47,30 | 0,054 
Sternit 2, Lange <> Sternit 3, Lange . | 31,57 | 0,369 46,70 | 0,067 

Sternit 3, Breite| 48,40 | 0,033 43,87 | 0,124 
Tergit 3 <> Wachsspiegel 3, 

Flicheninhalt | 46:06 | 0,083 40,87 | 0,183 
Fersenlange <> Fersenbreite 45,20 | 0,097 — — 

r 3 a ee: Be 49,33 | 0,012 — | — 
Miuigelbasitovn ash { Sternit 3, Breite| 46,60 | 0,069 Bo 
a Seog 47,28 | 0,054 a -- 

, Tergit3 . . . | 48,14 | 0,038 — | — 
Ropthretter{ ii { Labialtaster . | 48,00 | 0,041 
Labialtaster <> Sternit 3, Lange . | 46,25 | 0,076 = 
1 Fersenlange. 48,04 | 0,040 
Bporn of Tergit 3 48,49 | 0,031 i 
Syne . Wachsspiegel 3, 
Sternit 2, Breite <> Flacheninhalt \ 42,65 | 0,150 — — 


Innerhalb des Fliigels zeigt sich bei der Kreuzung dieselbe Abhiangig- 
keit des Flacheninhalts der Radialzelle von der Lange des Fliigels und der 
Radialzelle wie bei den Krainern. Dies erginzt die Ergebnisse der Mittel- 
wertberechnung, aus denen hervorgeht, das die Kreuzung in allen Merk- 
malen der Radialzelle mehr der Krainer Rasse niiher kommt. 
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In bezug auf die Fliigelbreite ergab sich jedoch aus den Durchschnitts- 
werten eine Annaherung an die Italiener Rasse. Dies wird insoweit hier 
bestatigt, als die bei den Krainer Bienen auftretenden Korrelationen 
zwischen Fliigelbreite und Breite und Flicheninhalt der Radialzelle weder 
bei den Italienern noch bei der Kreuzung vorkommen. AuBerdem ent- 
sprechen sich in gewisser Weise die Korrelationen zwischen Fligelbreite 
und Lange der Radialzelle (Abb. 13) der Italiener und die zwischen 
Fligelbreite und a’ der Kreuzung. 

Hinsichtlich der Merkmale des Abdomen sind jedoch die Ergebnisse 
der Korrelationsanalyse nicht mit denen der Mittelwertberechnung zu 
vergleichen. Im Gegensatz zu der weitgehenden Ubereinstimmung der 
Durchschnittswerte dieser Merkmale bei Kreuzung und Italiener Rasse 
verhalt sich die Kreuzung hinsichtlich der Korrelationen der Abdomen- 
merkmale hauptsachlich wie die Krainer Bienen. Die Lange des 3. Tergit 
korreliert sowohl bei der Krainer Rasse als auch bei der Kreuzung 
mit der Breite des 3. Sternit und dem Flacheninhalt des 3. Wachs- 
spiegels. Auch die Fligellinge zeigt bei beiden einen korrelativen Zu- 
sammenhang mit dem Flacheninhalt des 3. Wachsspiegels. 

Von den Korrelationen zwischen den Merkmalen der Ferse sind bei 
der Kreuzung sowohl die Beziehung von Fersenlinge und -breite der 

“Italiener, als auch die zwischen Fersenbreite und eR der Krainer 
Rasse nachweisbar. 

Bei genauerer Untersuchung der Tabellen zeigt sich, da% man aus 
der Anzahl der bei der Krewzung und einer der Ausgangsrassen gemeinsam 
vorkommenden Korrelationen noch nicht auf eine groBere oder geringere 
Ubereinstimmung mit einer der beiden Rassen schlieBen kann. Dies 
wire nur dann méglich, wenn bei Krainern und Italienern eine gleich 
groBe Anzahl von Korrelationen auftrate. Da es aber fiir die Italiener 
Rasse gerade charakteristisch ist, daB sie nur wenige Korrelationen auf- 
weist im Gegensatz zu den Krainern, so zeigt sich eine Ubereinstimmung 
zwischen ihr und der Kreuzung hauptsichlich in dem Nichtvorkommen 
von korrelativen Beziehungen, die fir die Krainer Rasse typisch sind. 
So fehlen bei den Italienern und der Kreuzung vor allem die Beziehungen 
von Fliigellinge zu Kopfbreite und der Lange der beiden Tergite und 
die zwischen 2. Tergit und allen Merkmalen des 3. Sternit. 

Ein Uberwiegen der Korrelationen einer Ausgangsrasse bei der Kreu- 
zung, das sich aus einem ersten Uberblick iiber die Tabelle ergab, kann 
also bei genauerer Untersuchung nicht festgestellt werden. 

Von den nur bei der Kreuzung vorkommenden Korrelationen ist 
vor allem die negative Beziehung der Strecken a und b der Cubitalzelle 
zueinander bemerkenswert. Das Gréf8enverhiltnis dieser Strecken 
wurde bisher am haufigsten untersucht. Man hat sich jedoch nie mit 
der Frage beschaftigt, ob eine Korrelation zwischen ihnen bestehen 
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kénnte. Die hier festgestellte negative Korrelation besagt, daB mit gréBer 
werdendem a 0 sich verkleinert und umgekehrt. Das Verhaltnis zwischen 
den beiden Strecken, der Cubitalindex, a:b, muB also bei der groBen 
Variabilitaét von a und 6 in weitem Ausma8B von niedrigen zu hohen 
Werten schwanken. In diesem Falle, der hier allerdings nur fiir die 
Kreuzung zutrifft, ist die Verwendung des Index zur Rassenanalyse und 
-unterscheidung sehr problematisch. 

Uberdies ist die Beziehung von der Linge des 2. Labialtastergliedes 
zu der Kopfbreite und der Liinge des 3. Sternit zu erwahnen. Auch 
diese Korrelationen konnten nur fiir die Kreuzung nachgewiesen werden. 
Die von GoxrtzE (1940) als ,,offensichtlich“ bezeichnete Korrelation 
zwischen Labialtaster und den ,,Gliedlingen der eigentlichen Extremi- 
taten“‘ wurde dagegen weder bei einer der beiden Rassen noch bei der 
Kreuzung festgestellt. 

Die folgenden Tabellen geben noch einmal eine Ubersicht iiber die 
bei allen drei Gruppen nachgewiesenen Korrelationen; sowie tiber die bei 
den beiden Rassen, nicht aber bei der Kreuzung vorkommenden Be- 
ziehungen. 


Tabelle 8. Bei allen dret Gruppen vorkommende Korrelationen 


meanest an Korrelierendes Krainer Italiener 
w GM 
Lange der j 
Fligellance _,) Radialzelle 
8 8 soni; i tice A aads's 
Fliigelbreite. 
Lange der r 
Radialzelle \ ari 
Breite der <= Radialzelle, 
Radialzelle Flacheninhalt 
Sternit 2, Breite <> Sternit 3, Breite 
. : Wachsspiegel 3, 
Dhernit2 Bopite Seam Heninhialt \ 
Tergit 2 <> Tergit 3 


sceetecdan Korrelierendes Krainer Italiener 
Merkmal ; 
GM GM 
opereeen Sternit 3, Breite 43,14 0,098 
optbreite <> 4 Wachsspiegel 3, 
Flacheninhalt \ anes OAs 
Fersenlange <> Fliigellinge. . . 46,97 0,061 
Sterai 3 Wachsspiegel 3, 
Onna AbgeIs> as eninnalt 43,69 | 0,127 


Untersuchungen iiber die Variabilitat zweier Rassen von Apis mellifica L. 317 


F. Berechnung des Korrelationsgrades an nur 50 Tieren 

Fiir die praktische Bienenziichtung wire es sehr wiinschenswert, 
bereits aus einer geringen Anzahl von Messungen die Variabilitat sowie 
auch die korrelativen Beziehungen der Merkmale ermitteln zu kénnen. 
Da bei der Berechnung des arithmetischen Mittels die GroBe des Zahlen- 
materials beriicksichtigt und der zufallige Fehler berechnet wird, ist 
hier nur zu priifen, ob und inwieweit sich bei der hier erstmalig durch- 
gefiihrten Berechnung des ,,graphischen Mittels‘‘ (GM) der Korrelations- 
grad dndert, wenn er aus einer verschieden grogen Zahl von M. eBdaten 
gewonnen wird. 

Zum Vergleich mit den vorhergehenden Ergebnissen, die alle auf 
100 Messungen basieren, wurden einige Berechnungen mit nur 50 Werten 
durchgefiihrt. Es wurden die Mafe der Tiere Nr. 57-106 der Italiener 
Rasse zugrunde gelegt; die Stichprobe ist zuféallig zusammengesetzt. 

Bereits aus den Umordnungskurven (Abb. 25) geht hervor, daB sowohl 
bei 50 wie auch bei 100 Werten die gleichen korrelativen Zusammenhinge 
zwischen den Merkmalen zu erkennen sind. Der Anstieg der Kurven, vor 
allem von Wasp. 3 Breite (Breite des 3. Sternit), ist bei beiden Darstel- 
lungen deutlich ersichtlich. (Als Beispiel wird je eine Umordnungstabelle 
von 50 und 100 Tieren gegeben.) 

Die Ergebnisse der Berechnungen sind in folgender Tabelle angefihrt. 


100 Tiere 
GM w 


50 Tiere 


Korrelierendes 
Merkmal Markiaal 


36,48 | 0,271 


Wachsspiegel 3, : ; 
Wacherimhale Sternit 3, Breite 


Fliigellange <> Fligelbreite . 40,22 | 0,196 
Fliigellange <> Fersenlange . . 46,97 | 0,061 
‘e Wachsspiegel 3, Zz 
Fersenlange Flicheninhalt \ 47,47 | 0,051 
Kopfbreite <> Sternit 3, Breite 45,14 | 0,098 


Die aus 50 MeBdaten errechneten Werte des graphischen Mittels sind 
niedriger als die entsprechenden der 100 Tiere, der Grad der Korrelation 
ist demnach bei ihnen héher. 

‘Der Fehler, der bei der Berechnung des Korrelationsgrades GM aus 
einer geringen Anzahl von MefSdaten auftritt, 1iBt also die vorhandene 
korrelative Beziehung héher erscheinen, als sie sich bei der genaueren 
Berechnung aus gréBerem Material ergibt. 

AuBerdem wurden aus den Ma8en von 190 Krainer Bienen eine Korre- 
lation berechnet und mit dem aus 100 Maen errechneten Wert ver- 
glichen. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 22 
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| | 


Labial- 
taster 


Tergit 
3 


! 


Wasp3 
Breite 


Wasp 3 
Lange 


Wasp 3 
Fla 


Kopt- 
breite 


| 


Fliigel - 
lange. 


Labial- 
taster 


Tergit 


a 
aa: 
dd EEF Ee 


3 
Wasad3 
my | Breite 
| Lange 
Abb. 25. 21. Umordnung ~ der wert 
Italiener Rasse."Links =,100 Tiere; eS pen Wasp.3 
(Nr. 7—106), rechts = 50 Tiere eeu eat 
desselben Materials (Nr. 57—106). p24 
Leitmerkmal = Flaicheninhalt des ba Kopt- 
pa] 


3. Wachsspiegels (Wasp. 3 Fla.); 
positiv korrelierend = Sternit 


: * : LT ae 
3 Breite (Wasp. 3 Breite), Sternit Pre qinae "Ti risgels 


breite 


re 


3 
42 
43 
13 


3 Linge (Wasp. 3 Linge), c. 
Kopfbreite nae 


190 Tiere 100 Tiere 
GM w GM w 
Kopfbreite <> Fliigellinge Krainer 41,88 0,163 40,39 0,193 


Die Differenz dieser beiden Werte ist nur unwesentlich und zeigt, 
da8B bei gréBerem Material eine kleinere oder gréBere Anzahl von MeB- 
daten keine groBe Bedeutung hat. Die Werte, die aus 50 und 100 MaBen 
gewonnen wurden, weisen dagegen eine viel groBere Verschiedenheit auf. 

Daraus folgt, daB man zwar bereits aus den Maen von 50 Tieren 
eine Beziehung zwischen 2 Merkmalen erkennen kann, (dies wiirde zur 
Vororientierung in der Praxis geniigen), da8 aber einer genaueren Unter- 
suchung die MaBe von mindestens 100 Tieren zugrunde gelegt werden 
miissen, 
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G. Der Wert der gré8ten Abweichung von der geordneten 
Anstiegskurve als Ma8 der Variabilitat 

Der Wert der gré8ten Abweichung (Gr. Abw.) von der geordneten 
Anstiegskurve, der bereits zum Berechnen des Korrelationsgrades GM 
benutzt wurde, driickt gleichzeitig aus, wie groB die Variabilitét eines 
Merkmals ist. Ein wenig variierendes Merkmal weist nur wenige Extrem- 
werte auf; die GroBenwerte der meisten Tiere sind in etwa gleich. Die 
geordnete Anstiegskurve eines solchen Merkmals steigt, wie Schema 
Abb. 16, B zeigt, nur zu Beginn und zum SchluB stark an, in ihrem groB- 
ten Abschnitt verlauft sie fast waagerecht. Der Flacheninhalt der grépten 
Abweichung ist hier verhaltnismaBig gering. Bei einem stark variierenden 
Merkmal hingegen steigt die geordnete Anstiegskurve sehr viel gleich- 
maBiger an (Schema Abb. 16, A), und der Flacheninhalt der gréBten 
Abweichung von der Anstiegskurve ist hier wesentlich gréfer. Je hdher 
also der Wert der gr6Bten Abweichung von der geordneten Anstiegskurve 
ist, desto staérker variiert ein Merkmal. 

Die Werte sind jedoch nicht ohne weiteres miteinander vergleichbar, 
da die Kurven in einer verschiedenen Uberhdhung gezeichnet sind. 
Rechnet man nun alle Werte der gréBten Abweichung derart um, da 
_ jede Kurve von ihrem kleinsten zu ihrem groBten Wert innerhalb von 
4cm in der Hohe gezeichnet wire, so sind die so gewonnenen Werte 
miteinander zu vergleichen. Sie geben dann wnabhingig von der Grope 
des Merkmals nur den Grad seiner Variabilitdt an. 

Ein Vergleich des Wertes der gro8ten Abweichung mit dem Streu- 
ungsma8B o ist nicht méglich, da o ein auf véllig andere Art und Weise 
gewonnener Wert ist, der zumeist nur in Zusammenhang mit dem Mittel- 
wert betrachtet wird. Dieser und die MerkmalsgroBe sind aber bei der 
groBten Abweichung von der geordneten Anstiegskurve als Ma der 
Variabilitaét vollig unberiicksichtigt geblieben. 

Der relative Wert fiir die Variabilitaét eines Merkmals, der Variabili- 
tatskoeffizient V 14Bt sich ebenfalls nicht mit dem hier angewandten 
graphischen Variabilitiitsma8 vergleichen, da in ihm die Berechnung des 
Mittelwertes und o enthalten sind. AuBerdem haben bei o und V die 
Extremwerte durch das Quadrieren der Abweichungen starkere Bedeu- 
tung, wahrend die ,,gr68te Abweichung von der geordneten Anstiegs- 
kurve“ alle Werte in gleicher Weise beriicksichtigt. 

Der erhaltene Wert der gréBten Abweichung schlieBt jedoch, ebenso 
wie der Korrelationsgrad GM, den zufilligen Fehler, der bei jeder be- 
grenzten Anzahl von Messungen auftritt, mit ein. 

In der folgenden Tabelle sind die Werte der gro8ten Abweichung von 
der geordneten Anstiegskurve fiir jedes Merkmal der beiden Rassen und 
der Kreuzung angegeben. Die Merkmale sind bei jeder der 3 Gruppen 
vom kleinsten bis zum gréBten Wert angeordnet. 

22* 
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Die Variabilitét der untersuchten Merkmale ist bei den Italhener 
Bienen am geringsten, bei den Krainern etwas hoher und am starksten bei 
den Bienen der Kreuzung. In diesem Punkte stimmen die Ergebnisse 
der beiden Berechnungsarten iiberein. Es kann jedoch hier nicht fest- 
gestellt werden, da z. B. die Strecken innerhalb des Fligels staérker 
variieren als seine Gesamtlinge oder -breite, wie sich aus der Berechnung 
des Variabilitatskoeffizienten (S. 289) ergab. AuBerdem zeigen die Werte 
der gré8ten Abweichung von der geordneten Anstiegskurve keine derart 
hohe ,,Schwankungsbreite‘‘ der Variabilitatsgrade wie die von V. 


Tabelle 10 
Krainer Rasse Italiener Rasse Kreuzung 
GréBte GroBte GroBte 
Merkmal Abwei- Merkmal Abwei- Merkmal Abwei- 
3 chung ; chung chung 
Sternit 2, Lange | 24,14 | a’ Tergit 3 24,65 
Sporn 26,67 | 0’ Lge igh \ 28,89 
; Lange der : ‘ 
Labialtaster ale \ ee Breite | 29,75 
Tergit 3 28,07 | Flagellange renee \ 30,32 
Tergit 2 29,32 | Kopfbreite Fliigelbreite 30,78 
Wachsspiegel 3, Cubitalzelle, ; - 
Flicheninhalt \ 29,65 | Pacheninhalt \ Stee DeHe, Lamee, |, oN 
Sternit 2, Breite 29,85 | Fliigelhaken Kopfbreite 31,56 
a 29,91 | Sporn b’ 32,65 
Sternit 3, Breite 31,17 | Fliigelbreite a 33,02 
b 31,17 | Sternit 2, Breite Tergit 2 33,05 
Lange der P Wachsspiegel 3, 
Radialzelle \ SRS, i be horeth 2 Flacheninhalt \ ae 
Sternit 3, Lange | 32,12 | b Fliigellange 33,33 
Breite der Radialzelle A 
Radialzelle \ 32,25 | Macheninhalt \ OA SAE ce gg 
Kopfbreite 32,71 | Fersenbreite a’ 33,45 
b’ 33,45 | Fersenlange Fliigelhaken 33,50 
cd : Breite der 
eae S240 Wie aes \ 2 oust 33,85 
adialzelle : ubitalzelle, 
Flicheninhalt \ 38,06 a eLinbialtns te Flacheninkalt f saree 
Fliigelhaken 34,00 | Sternit 3, Breite Sternit 2, Breite | 35,00 
F 4 Radialzelle, 

Smee Se Flicheninhalt f | 35,59 
Fliigellange 35,53 | Tergit 3 32,90 | Fersenlange 36,20 
a’ 38,45 | Sternit 2, Lange | 34,37 | Sternit 3, Lange | 36,67 
Fersenbreite 38,78 | Sternit 3, Lange | 34,37 | Fersenbreite 37,24 
Cubitalzelle, Wachsspiegel 3, 

Flacheninhalt \ [e926 Flicheninhalt \ 38594 Spare 42,94 
| Ausfarbung 46,00 
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Bei den Italiener Bienen variieren vor allem die Merkmale des Fliigels 
(s. Abb. 3) einschlieBlich der Anzahl der Fligelhaken sehr wenig. Nur 
die Strecke a der Cubitalzelle und die Breite der Radialzelle bilden eine 
Ausnahme. Die Werte fiir die Fersenmerkmale liegen etwa in der Mitte. 
Am starksten variieren die MaBe des Abdomen auBer der Linge des 
2. Tergit und der Breite des 2. Sternit. 

Dagegen weisen bei der Krainer Rasse die Merkmale des Abdomen 
die geringste Variabilitaét auf. Ebenso Sporn und Labialtasterlinge. Von 
den Fliigelmerkmalen variieren die Fliigellange und -breite, a’, die 
Flacheninhalte von Cubital- und Radialzelle und die Anzahl der Fligel- 
haken am meisten. Auch die Lange und Breite der Ferse weisen hohe 
Werte auf. 

Die Merkmale der Kreuzung verhalten sich nicht so einheitlich inner- 
halb der Merkmalsgruppen. Nur die Mafe der Ferse variieren samtlich 
sehr stark. Besonders der Sporn weist einen sehr hohen Wert auf. In 
bezug auf Lange und Breite der Ferse und die Mafe der Flacheninhalte 
von Cubital- und Radialzelle sind die Werte der Kreuzung in etwa mit 
denen der Krainer Rasse zu vergleichen. In allen anderen Merkmalen des 
Fliigels und auch des Abdomen zeigt sich jedoch keine Ubereinstimmung 
mit einer der beiden Ausgangsrassen. 


H. Die Symmetrieverhiltnisse der einzelnen Merkmale 
Puiuiies hatte 1927 bei seinen Untersuchungen nur eine geringe 

Differenz zwischen den linken und rechten Merkmalswerten festgestellt. 
- Dagegen wies ALBER (1950) an allerdings geringem Material eine deut- 
liche Asymmetrie des Cubitalindex und der Fligelhakenanzahl auf, 
wahrend Rurrner (1952) durch eingehende Analysen zeigte, da zwar 
der Cubitalindex des Einzeltieres links und rechts differiert, die Durch- 
schnittswerte gentigend groBer Proben jedoch fiir beide Seiten gleich sind. 

Um dieses Problem bei einer gr68eren Anzahl von Merkmalen unter- 
suchen zu kénnen, wurden die Messungen aller betreffenden Merkmale 
links und rechts durchgefiihrt und jeweils beide GréBenwerte in die gra- 
phische Darstellung der Umordnungskurven eingetragen (Abb. 12). Die 
geordneten Anstiegskurven der Merkmale lassen das Verhaltnis zwischen 
linken und rechten Werten am deutlichsten erkennen; als Beispiel 
werden deshalb die nach steigender GroBe geordneten Kurven aller links 
und rechts gemessenen Merkmale der Italiener Bienen gegeben (Abb. 26). 
Die Kurven der Krainer Rasse und der Kreuzung stellen sich in dieser 
Beziehung sehr ahnlich dar. 

Aus der graphischen Darstellung ist ersichtlich, aah die meisten Merk- 
male links und rechts fast gleich groB ausgebildet sind und nur einige eine 
groBere Verschiedenheit der Werte aufweisen. Dies sind bei allen 3 Grup- 
pen vor allem die Merkmale der Cubitalzelle, die Zahl der Fliigelhaken und 


322 Gurpsa KuNzE: 


Sporn 


Cubitalzelle 
Flacheninhalt 


Breite der 
Radialzelle 


Labialtaster 


= Radialzelle 
mw Flacheninhalt 


orm, 


Fersenbreite 


Fersenlange 


Seals Wachsspiegel 3 
Flacheninhalt 


Flugelbreite 


Flugellange 


Lange der 
sate Radial zelle 


Abb. 26. Darstellung aller links und rechts gemessenen Merkmale der Italiener Rasse. 
Geordnete Anstiegskurven der linken Werte. Rechte Werte, wenn gré8er als die entspre- 
chenden linken = schwarze Striche oberhalb, wenn kleiner = weiBe Striche innerhalb der 
schwarzen Rechtecke. Die bei gleich groBen Werten der linken Seite verschieden groBen 
Werte der rechten Seite sind innerhalb dieses Abschnitts nach steigender GréBe geordnet 
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die Strecke b’ der Radialzelle. Dazu lassen bei den Italiener Bienen der 
Sporn und die Breite der Radialzelle, und bei der Kreuzung ebenfalls 
der Sporn eine gréBere Differenz zwischen den Werten der linken und 
rechten Seite erkennen. 

Fur die angefiihrten stirker differierenden Merkmale wurde der Grad 
der Korrelation zwischen linken und rechten Werten mit Hilfe der 
graphischen Form- und Korrelationsanalyse berechnet. 

Von den anderen Merkmalen, die eine nur geringe Verschiedenheit 
zeigen, wurde als Beispiel die Fliigellinge der Krainer Bienen gewahlt 
und der Korrelationsgrad zwischen den Werten der beiden Seiten be- 
rechnet. Es ergab sich der sehr hohe Wert von 16,33 bzw. umgerechnet 


0,674. 
GM w 


Krainer Rasse Fligellange <> links rechts 16,33 0,674 


In etwa dieser Hohe liegen wohl die Werte aller anderen, links und 
rechts nur geringe Unterschiede aufweisenden Merkmale. 

Fir die starker differierenden Merkmale ergaben sich folgende Korre- 
lationen. 


Tabelle 11 


Krainer Rasse Italiener Rasse Kreuzung 
GM w | @mM GM | w 
a 40,88 | 0,183 | 54,76 
b 46,98 | 0,061 | 53,28 |—0,127 | 33,58 | 0,329 
Cubitalzelle, \ 0,387 | 37,86 25,58 | 0,489 
Flacheninhalt 
Fliigelhaken links <> rechts —0,066 | 55,99 43,65 | 0,128 
bv’ 0,211 | 48,90 28,45 | 0,432 
Sporn 25,75 | 0,486 
Breite der \ 
Radialzelle 


Wie aus den angefiihrten Werten hervorgeht, zeigen die Merkmale 
der Italiener Bienen eine gréBere Asymmetrie zwischen linker und rechter 
Seite als die der Krainer; bei der Kreuzung ist die Verschiedenheit der 
linken und rechten Werte am geringsten. 

Da die errechneten Werte von GW fiir die Anzahl der Fligelhaken 
iiber 50 liegen und in diesem Falle, wie auf 8. 300 bemerkt wurde, sehr 
schwache oder keine Korrelation vorliegt, und die umgerechneten Werte 
ein negatives Vorzeichen aufweisen, kann man eine Unabhangigkeit oder 
sogar eine schwache negative Beziehung vermuten. Dies scheint ebenfalls 
bei den Strecken a und 6 der Cubitalzelle der Italiener Bienen der Fall 
zu sein. Darin wird die Feststellung von ALBER (1950) hier bestitigt. 
Dagegen sind a und 6 der Krainer Rasse und der Kreuzung in ihrer 
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linken und rechten Ausbildung schwach korreliert. Bei allen 3 Gruppen 
ist jedoch die Links-Rechts-Verschiedenheit von Fligelhaken, a und 6b 
am groBten. 

Die Korrelation zwischen den Flacheninhalten der linken und rechten 
Cubitalzelle ist sowohl bei Krainern und Italienern als auch bei der 
Kreuzung verhaltnismaBig hoch. Daraus geht hervor, daB selbst bei 
einer volligen Asymmetrie der Strecken a und 6 doch der Flacheninhalt 
und damit die GréBe der Cubitalzelle auf beiden Seiten weitgehend dber- 
einstimmt, so daB die Lange der Strecken a und 6 vollig unabhangig von 
der GréBe der Cubitalzelle ist. Wie. Abb. 26 und die Tabelle (S. 323) 
zeigen, sind der ganze Fliigel und auch die einzelnen von Chitinadern 
begrenzten Zellen demnach links und rechts gleichartig ausgebildet. Die 
Annahme von ALBER (1950), da8 durch die Asymmetrie des Cubital- 
index ein ,,schiefer Flugapparat‘’ bewirkt wiirde, kann somit nicht 
bestatigt werden. 

Auch bei der Untersuchung der Merkmalasymmetrie wurden nur 
die einzelnen Komponenten der Indizes beriicksichtigt, da das Berechnen 
einer Korrelation zwischen Verhaltniszahlen wenig sinnvoll erschien. Kin 
Index gibt wohl, wenn der Mittelwert berechnet wurde, das durch- 
schnittliche Verhaltnis der Strecken zueinander an, er vermittelt aber 
auch da nur bei einer gleichzeitigen Bewertung der Einzelstrecken ein 
genaues Bild. 

Um auch an dem vorliegenden Material die von Rurrner (1952) 
festgestellte Ubereinstimmung der Durchschnittswerte des linken und 
rechten Cubitalindex nachzupriifen, wurden Mittelwert und das Streu- 
ungsmaf o bei Krainern, Italienern und der Kreuzung berechnet und 
die erhaltenen Werte in der auf 8. 283 beschriebenen Weise verglichen. 

(D = Differenz der Mittelwerte; oD = Fehler der Differenz. Fir 


= t wird gema8 der Student-Verteilung die Signifikanz Pt angegeben.) 


Tabelle 12 
Links Rechts 
oD 
me ee | | eo 
Krainer Rasse . . . | 2,518 | 0,262 | 2,470 | 0,300 | 0,048 | 0,0396 | 1,212 | 0,2 
Italiener Rasse. . 2,830 | 0,346 | 2,904 | 0,356 | 0,074 | 0,0496 | 1,088 | 0,3 
Kreuzung .. ... 2,154 | 0,342 | 2,162 | 0,388 | 0,008 | 0,0517 | 0,154} 0,9 


Wie aus der vorstehenden Tabelle hervorgeht, kann man die Unter- 
schiede zwischen den linken und rechten Indizes als zufallig bezeichnen, 
da ein Wahrscheinlichkeitsgrad von 0,2 oder sogar 0,9 bei weitem nicht 


ausreicht, um die Unterschiedlichkeit der beiden Werte als , echt‘ 
anzusehen. 
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Auch bei den hier untersuchten Bienen sind also die Einzelwerte des 
Cubitalindex links und rechts sehr verschieden, wie aus den Kurven und 
der Berechnung des Korrelationsgrades zwischen linken und rechten 
Werten ersichtlich ist, die Mittelwerte stimmen jedoch weitgehend mit- 
einander tiberein. 

Von den iibrigen Merkmalen weist nur die Strecke b’ der Radialzelle 
der Italiener Bienen eine gréBere Links-Rechts-Verschiedenheit auf. 

Das gesamte Material — die untersuchten Bienen, 75 Umordnungs- 
tabellen und die Berechnungskurven — ist im Institut fiir Kinematische 
Zellforschung der Universitat Frankfurt am Main einzusehen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die beiden Rassen der Biene: Apis mellifica carnica und Apis 
mellifica ligustica konnten bisher nur auf Grund der verschiedenen Aus- 
farbung ihres Chitins unterschieden werden. Diese laBt jedoch wegen 
ihrer groBen Variabilitat nur eine vage Abgrenzung zu. 

2. In der vorliegenden Arbeit wurde versucht, unter Hinzuziehung 
vieler neuer Merkmale und einer Analyse ihrer Variabilitét und ihrer 
korrelativen Beziehungen, eine Unterscheidung der beiden Rassen méglich 

zu machen. 

3. Die von Kuunt (1929) entwickelte graphische Form- und Korre- 
lationsanalyse erwies sich wegen ihrer Anschaulichkeit und der Méglich- 
keit, mit ihr viele Merkmale gleichzeitig zu untersuchen, als besonders 
geeignet zur Auswertung der gemessenen MerkmalsgréBen. 

4. Die Methode wurde derart erweitert, da eine Berechnung des 
Korrelationsgrades moglich wurde (Graphisches Mittel ,,¢ M“). 

Es wurden 24 Merkmale an je 100 Tieren der beiden Rassen und 
100 Tieren einer Kreuzung zwischen Krainer und Italiener Rasse unter- 
sucht. 

5. Die fiir jedes Merkmal der 3 Gruppen berechneten Mittelwerte 
ergaben einen erheblichen Gréfen- und Formunterschied zwischen der 
Krainer und Italiener Rasse. 

a) Der Fliigel ist zwar bei beiden Rassen gleich lang, jedoch bei der 
Italiener Rasse wesentlich schmaler als bei den Krainer Bienen. 

Dasselbe trifft fiir die Radialzelle zu. 

~ Der freie, nicht von Chitinadern gestiitzte Teil der Radialzelle ist bei 
der Italiener Rasse langer. Dadurch wird der Wert des Radialindex 
hoéher als bei der Krainer Rasse.. Die Cubitalzelle liegt bei den Italiener 
Bienen mehr in der Mitte des Fliigels. 

Der Flacheninhalt der Cubitalzelle, die Strecke a und damit auch der 
Cubitalindex a:b der Italiener Rasse sind groBer als die der Krainer 
Bienen. Dies trifft auch fiir die Zahl der Fliigelhaken zu. 
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b) Der Kopf der Italiener Bienen ist schmaler, die Labialtaster sind 
kiirzer. 

c) Auch Ferse und Abdomen, bis auf den 2. Sternit, sind kiirzer und 
schmaler als die der Krainer Bienen. 

6. Bei der Kreuzung sind die Merkmale des Fliigels, mit Ausnahme 
von b und der Fligelbreite, groBenmaBig denen der Krainer Rasse 
angenahert ; die MaBe der Ferse und des Abdomen, bis auf die des 2. Sternit 
stimmen weitgehend mit denen der Italiener tiberein. 

7. Die Variabilitdt der Merkmale ist bei der Kreuzwng groBer als bei 
der Krainer und Italiener Rasse. Bei allen 3 Gruppen variieren die 
MaBe der Cubitalzelle und die Anzahl der Fliigelhaken am stirksten. Am 
wenigsten variieren Lange und Breite des Fligels, sowie die Kopfbreite. 

8. Die Analyse der korrelativen Beziehungen zwischen den Merkmalen 
ergab (es sind hier nur die wichtigsten Korrelationen angefiihrt): 

a) Bei allen 3 Gruppen stehen Lange und Breite des Fliigels in positiver 
Korrelation. AuBerdem ist ein enger Zusammenhang zwischen Fliigel- 
linge, Linge der Radialzelle und a’ nachweisbar. 

Der Flicheninhalt der Radialzelle ist von der Breite der Zelle abhangig. 

Innerhalb des Abdomen korreliert sowohl die Lange des 2. und 3. Tergit 
wie auch die Breite des 2. und 3. Sternit miteinander. Der Flacheninhalt 
des 3. Wachsspiegels hingt vor allem von der Breite des.3. Sternit ab. 

b) Die Italiener und Krainer Rasse weisen verschiedene Korrelationen 
zwischen den einzelnen Merkmalen und damit. jeweils fiir die Rasse 
charakteristische K6rperproportionen auf. 

Bei der Jtaliener Rasse kommen nur wenige typische Korrelationen 
vor. Dies sind hauptsichlich die negative Beziehung zwischen a’ und b’ 
der Radialzelle und die positive Korrelation zwischen der Linge der 
Radialzelle und der Anzahl der Fliigelhaken. 

Bezeichnend fiir die Krainer Rasse ist die groBe Zahl der bei ihr auf- 
tretenden Korrelationen, darunter vor allem die von Fliigellinge zu Kopf- 
breite und zu dorsalen sowie auch ventralen Merkmalen des Abdomen. Die 
fir die Krainer Rasse typischen korrelativen Beziehungen zwischen den 
wichtigsten, die Kérpergr6Be der Biene bestimmenden Merkmalen be- 
zeichnen ein auch bei unterschiedlicher GréBe gleichbleibendes propor- 
tionales GréBenverhaltnis der einzelnen Kérperteile zueinander. 

AuBerdem ist die positive Beziehung zwischen der Strecke a und dem 
Flicheninhalt der Cubitalzelle hervorzuheben. 

c) Ein Uberwiegen der Korrelationen einer Ausgangsrasse bei der 
Kreuzung ist nicht festzustellen. Es treten bei ihr zwar mehrere der fiir 
die Krainer Rasse typischen Merkmalsbeziehungen auf; da jedoch die 
Italiener Rasse nur sehr wenige korrelative Zusammenhinge aufweist, 
so zeigt gerade das Fehlen von Korrelationen bei der Kreuzung auch 
eine Ubereinstimmung mit der Italiener Rasse auf. 
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Von den nur bei der Kreuzung auftretenden Korrelationen sind vor 
allem die negative Beziehung zwischen a und b der Cubitalzelle und die 
positiven Korrelationen von Labialtaster zu Kopfbreite und Liénge des 
3. Sternit zu erwahnen. 

9. Der bisher aus 100 Mefdaten gewonnene Korrelationsgrad (@M) 
wurde zum Vergleich auch aus 50 und 190 Maen berechnet. Die aus 
50 und 100 MaBen errechneten Werte weisen eine gréBere Differenz auf 
als die der Werte aus 100 und 190 MeBdaten. Je kleiner die Anzahl der 
zugrunde gelegten MeBdaten, desto héher ist der Korrelationsgrad. 

10. Die ,,grépte Abweichung von der geordneten Anstiegskurve‘, die 
zur Berechnung des Korrelationsgrades ermittelt wurde, ist gleichzeitig 
ein Ma8 fiir die Variabilitét. Ein Vergleich mit den Werten von o und V 
ist jedoch wegen der véllig verschiedenen Berechnungsart nicht méglich. 

Die Merkmale des Fligels der Italiener Rasse variieren wenig, die des 
Abdomen am starksten. 

Bei der Krainer Rasse sind dagegen die MaBe des Abdomen am 
wenigsten variabel. Mehrere Merkmale des Fliigels, sowie Lange und Breite 
der Ferse, weisen eine groBe Variabilitat auf. 

Die Merkmale der Kreuzung verhalten sich, bis auf die stark variieren- 
den Fersenmafe, nicht einheitlich innerhalb der Merkmalsgruppen. Es 
zeigt sich keine gréBere Ubereinstimmung mit einer der beiden Aus- 
gangsrassen. 

11. Die meisten Merkmale sind auf der linken und rechten Seite sehr 
gleichmafig ausgebildet. Eine véllige Asymmetrie zeigen a, b, und die 
Anzahl der Fliigelhaken der Italiener Bienen, sowie die Fliigelhaken- 
anzahl der Krainer Rasse. 

Die Mittelwerte der linken und rechten Cubitalindizes weisen, iiber- 
einstimmend mit den Ergebnissen von Rurrner, keine Differenzen auf. 
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A. EKinleitung 

Das Phainomen der Symbiose zwischen niederen pflanzlichen Organis- 
men und héher differenzierten tierischen Lebewesen hat in den ver- 
gangenen Jahrzehnten viele Probleme aufgeworfen. Waren es um die 
Jahrhundertwende die sich widersprechenden Ansichten, ob die Sym- 
bionten wirkliche selbstindige Individuen darstellen oder ob es sich 
dabei nur um Stoffwechselprodukte des Tieres handle, so stellten spater 
die Vermutungen tiber Nutzen oder ,,harmlosen Parasitismus“ dieser 
pflanzlichen Gaste lange Zeit eine weitere Streitfrage dar. Da eine 
operative Entfernung dieser ,,Mitbewohner“‘ in nur wenigen ginstigen 
Ausnahmefillen méglich ist, konnte eine Klarung der vielen physio- 
logischen Fragen nicht herbeigefiihrt werden. Es wurde deshalb mit 


* Die Arbeit wurde zur Erlangung der Wiirde eines Doktors der Naturwissen- 
schaften der Technischen Hochschule Stuttgart vorgelegt. 
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Hilfe verschiedener Antibiotica versucht, die symbiontischen Bakterien 
der Kiichenschaben zu entfernen und zu untersuchen, welche Verande- 
rungen dabei am Tier selbst, aber auch an den Bakterien hervorgerufen 
werden. 


B. Material und Methode 


I. Verwendete Antibioticat 


Penicillin: Penicillin G — ,,Hoechst“‘ krist. Natrium-Salz 
Novocain — Penicillin aquosum (N-Pc-,,aqu‘‘) 
Depot-Penic. ,,Hoechst“ fiir die waBrige Suspension 
e Novocain — Penicillin oleosum (N-Pc-,,ol“‘) 
Depot-Penic. ,,Hoechst“‘ in dliger Suspension 
(Alle Praparate: ,,Ad usum veterinarum*) 
Aureomycin: Aureomycin-HCl kristallin 
Terramycin: Terramycin-HCl kristallin 
Streptomycin: Streptomycinsulfat 
Chloromycetin: Chloramphenicol kristallin 
Aerosporin: Polymyxin B (Sulfat) 


II. Anwendung der Antibiotica 


Die Verabreichung der Antibiotica erfolgte bei einem kleinen Teil der Versuchs- 
tiere durch Injektion in den abdominalen Fettkorper, bei der Mehrzahl der Tiere 
jedoch oral, durch Beimengung zum Futter. Die Injektionen wurden in taglichem 
bzw. zweitaglichem Rhythmus durchgefiihrt. Dabei wurde fiir die gréBten Tiere 
eine ‘in 4/19) geteilte ,,Tuberkulinspritze‘‘ mit Feststellschraube verwendet. Es 
war damit méglich, beliebige Mengen, aber in nur vollen+/,., cm* genau zu dosieren. 
Fiir die anderen Tiere diente die Mikroinjektionsspritze der Mechanischen Werk- 
statten Gottingen (BERGoLD 1941). Larven mittlerer GréBe wurden mit Injektions- 
nadeln (Acufirm Nr. 22), kleine mit Glaskaniilen injiziert. Diese Arbeit war, 
besonders bei den jungen Tieren, sehr zeitraubend. Es ware auf diese Weise nicht 
méglich gewesen, gréBere Versuchsreihen anzusetzen, da die Injektionen tiber 
einen lingeren Zeitraum hinweg durchgefiihrt werden muBten. 

Bei der oralen Verabreichung war es durch giinstige Auswahl des Futters 
(s. unter III) méglich, die Antibiotica im Vorrat der Futtersubstanz beizumengen. 
Davon konnte dann tiglich die gewiinschte Menge entnommen werden. Dabei 
war von vornherein klar, da8 wenigstens bei einigen Antibiotica, durch die Fermente 
der Tiere ein Teil der wirksamen Substanz zerstért werden wiirde. Aber durch 
die kontinuierliche Anwendung iiber lingere Zeit hinweg, muBte es doch moglich 
sein, eine geniigend groBe Menge auf die Bakterien zur Einwirkung zu bringen. 


III, Tiere und Tierhalitung 


Fir die Versuche wurde die Kiichenschabe ( Periplaneta orientalis), fiir einige 
Vergleichsuntersuchungen die Stabheuschrecke (Carausius morosus) verwendet. 


1 Fiir die groBziigige Uberlassung der wertvollen Praparate bin ich den Firmen 
Farbwerke Hoechst AG. (Frankfurt a. M.-Héchst), Lederle Laboratories (New 
York), C. H. Boehringer-Sohn, Ingelheim a, Rh., als Vertriebsfirma der Chas. 
Pfizer u. Co. (New York), Bayer (Leverkusen), Parke, Davis u. Co. (Detroit 32 


Michigan) und Burroughs Wellcome u. Co. (Tuckahoe N. Y.) zu ganz besonderem 
Dank verpflichtet. 
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Die Kichenschaben entstammten einem Frischfang aus einer Dunglege im Gebiet 
der Landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim, die Stabheuschrecken einer 
Zucht des Zoologischen Institutes Stuttgart. 

Die Haltung der Kiichenschaben erfolgte in Glasdosen von etwa 106 cm? 
Grundflache und einer Héhe von 6 cm. Sie wurden mit mehreren Lagen Zeitungs- 
papier ausgelegt. Als Unterschlupf fiir die Tiere dienten Papierrollen aus etwa 
6 x 20 cm groBen Zeitungspapierstreifen. Anfangs befanden sich bis zu 100 Jung- 
tiere in den Schalen, spiter nur noch 20—30 Stiick. Das Papier wurde taglich 
mit einem Sprayer befeuchtet. Die Unterbringung der Glasdosen erfolgte in 
einem Thermostaten! bei einer konstanten Temperatur von 26°C. — Fir alle 
Versuchsreihen wurden, falls keine anderen Angaben gemacht werden, Tiere 
verwendet, die héchstens 14 Tage vor Versuchsbeginn aus den Kokons geschliipft 
waren. Als Futter kam nach anfanglichen Versuchen mit gekochten Kartoffeln, 
Brot, Obst usw. spater ausschlieBlich ,,Muskator-Kiikenaufzuchtmehl‘‘ zur An- 
wendung. Es wurde von den Tieren gerne gefressen und eignete sich auch sehr 
gut zur Beimengung der Antibiotica. Vor Gebrauch kam jeweils soviel Wasser 
hinzu, bis die Masse einen dicken Brei darstellte. Dadurch war eine stets. gleich- 
bleibende Zusammensetzung des Futters gewahrleistet, und die Antibiotica konnten 
fiir langere Zeit im voraus zugesetzt werden, was eine wesentliche Zeitersparnis 
bedeutete. Durch vorheriges Sieben des Kiikenmehls wurden die groben Bestand- 
teile wie Spelzen, Kohle und ahnliche Partikel entfernt. Die Zusammensetzung 
dieses Futtergemisches geht aus Tabelle 1 hervor. 


Tabelle 1. Kikenaufzuchtmehl 


22% HiweiBkonzentrat (Mischfutter) bestehend aus: 
27% Fischmehl 
18% Dorschmehl 
18% Fish-Solubles (eingedickter FischpreBsaft) 
14% Trockenfutterhefe 
14% Sojaschrot, extra gemahlen 


9% Magermilchpulver 
100% 

15% Dari, geschr. Vitamingehalte je 1 kg Fertigfutter: 
12% Maiskleberfutter 3000iE Vitamin A 
12% Weizenfuttermehl 400iE Vitamin D, 
10% Futterweizen, geschr. 2 mg Vitamin B, 

5% Hafer, gesch., entb., geschr. 2 mg Vitamin B, 

5% Mais geschr. 10 meg Vitamin B,, 

5% Gerste geschr. Antibioticazusatz 

5% Tapiokamehl (2% vitaminisiert) 5 mg Procain-Penicillin 

5% Luzernegriinmehl Diezugesetzten Vitamine sind mineral- 

2% Weizenkeime stabil und die Haltbarkeit in der Ge- 


2% ungew. Futterkalkmischung mit samtmischung wird fiir 4 Monate garan- 
Spurenelementen im Verhiltnis _ tiert. 
Hisen 5: Kupfer 1: Mangan 1: 
Kobalt 1 
100% 
Dieses Futter enthalt 0,025% Sulfaquinoxalin zur Vorbeugung gegen Gefliigel- 
Kokzidiose. 
1 Fiir die Bereitstellung des Thermostaten danke ich der Deutschen Forschungs- 
gemeinschaft. 
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Die vielen hochwertigen Stoffe gewahrleisten gleichzeitig eine optimale Ver- 
sorgung mit Vitaminen und lebensnotwendigen Aminosdéuren. — In geringer 
Menge waren diesem Aufzuchtmehl bereits Antibiotica zugesetzt (1953 Aureomycin, 
1954 Procain-Penicillin). Es handelte sich dabei um 5 bzw. 8 mg je Kilogramm 
Futter, eine Menge, die sich als vollig einfluBlos auf die Symbionten erwiesen 
hatte. Deshalb wurde auf eine Sonderzusammenstellung ohne Antibiotica durch 
die Firma ,,Bergisches Kraftfutterwerk‘ Diisseldorf-Hafen verzichtet. 

Bei Verfiitterung dieses Gemisches gelang es, Periplaneta orientalis innerhalb 
6'/.—7!/, Monaten, gerechnet vom Tag des Schliipfens aus dem Kokon, bis zur 
Imago zu bringen. Die Fiitterung erfolgte taglich im UberschuB. 


IV. Vitaminversuche 


Nach restloser Entfernung der Symbionten aus den Bakteriocyten wurde 
versucht, eventuell auftretende Mangelerscheinungen durch Zufiitterung von 
Vitaminen auszugleichen. Fiir die Versuche kamen Vitaminreinsubstanzen! und 
Kombinationspraparate? zur Verwendung; in 2 Versuchsreihen auBerdem die 
Nektarhefe (Candida reukaufit)*® und Backerhefe. 


V. Untersuchungstechnik 


Die Beeinflussung der Symbionten durch die Antibiotica wurde an Hand 
von Schnitt- und Ausstrichpraparaten kontrolliert. Fiir die Fixierung des histo- 
logischen Materials diente vorwiegend ,,Susa‘‘. Die Einbettung erfolgte iiber 
Methylbenzoat-Benzol in Paraffin (RomEIs 1948). Die Farbung wurde teilweise 
mit einer Kernechtrotkombination, aber auch mit Hisenhamatoxylin nach HEIDEN- 
HAIN ausgefiihrt. Dabei kamen geringe Bakterienmengen besser zur Darstellung. — 
Die Ausstriche wurden nach Gram (s. Hass 1951) gefarbt. Fiir die Darstellung 
der Nukleoide in den Bakterien diente Giemsa-Farbung. Kontrollen dazu wurden 
nach der FruteEnschen Nuklealreaktion behandelt. In einigen Fallen gelangte 
an Stelle der HCl-Hydrolyse Ribonuklease zur Anwendung. 


C. Higene Untersuchungen 

Jede Versuchsreihe, mit Ausnahme der mit Aerosporin, wurde mit 
etwa 200 Tieren angesetzt, so daB insgesamt rund 1000 Schaben gepriift 
werden konnten. 

Die verwendeten Antibioticamengen wurden nach Vorversuchen, 
die einen gewissen SchluB auf die wirksamen Konzentrationen zulieBen, 
zusammengestellt. Mit Ausnahme von Aerosporin war bei allen iibrigen 
Antibiotica die Méglichkeit einer Entfernung der symbiontischen 
Bakterien auf Grund der klinischen Erfahrungen méglich. Wenn die 
Diskussion tiber die systematische Stellung der Symbionten hier auch 
nicht aufgerollt werden soll, so ergab schon die Gramfirbung einen 
Anhaltspunkt fiir die Auswahl der Substanzen. 


1 Fir die Uberlassung dieser Praparate danke ich der Firma Deutsche Hoffmann- 
La Roche AG., Grenzach (Baden), und der Firma Kali Chemie, Diisseldorf. 

* Fir die Zurverfiigungstellung der Praparate ,,Multibionta‘‘ und ,,Polybion‘ 
bin ich der Firma Merck, Darmstadt, zu Dank verpflichtet. 

* Herrn Dozent Dr. E. Burcrk von der Landwirtschaftlichen Hochschule 
Hohenheim danke ich fiir die Bereitstellung der Candida reukaufii-Aufschwemmung. 
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Penicillin ist bekannt als hochwirksames Antibioticum gegen die 
meisten grampositiven Kokken und Bakterien. Aureomycin (Chlor- 
tetracyclin) und Terramycin (Oxytetracyclin) sind die bisher ver- 
breitetsten Vertreter der Tetracyclingruppe. Ihre weitgehende chemische 
Ahnlichkeit; erklirt ihre nahezu gleichartige antibiotische Wirksamkeit. 
Zusammen mit Chloromycetin (Chloramphenicol) gehéren Aureomycin 
und Terramycin zu den ,,Breitspektrumsantibiotica“, ihre Anwendung 
war also gerechtfertigt. Bei Streptomycin ist die Wirksamkeit gegen 
grampositive Erreger geringer als gegen gramnegative. Eine Anwendung 
gegen die Symbionten wurde aber versucht. Aerosporin hat einen sehr 
scharf begrenzten Anwendungsbereich im Gebiet der gramnegativen 
Keime. ‘Trotzdem wurde gepriift, ob eventuell eine Beeinflussung der 
grampositiven Symbionten méglich gemacht werden konnte. 

Der Antibioticazusatz wurde sehr hoch gewahlt, um einer Resistenz- 
entwicklung vorzubeugen. AuBerdem rechtfertigt die vermutlich feste 
,,Bindung zwischen symbiontischen Bakterien und Wirt diese Art 
, schocktherapie“‘. Nur bei Aerosporin muBte aus Griinden der Sparsam- 
keit — es standen nur sehr geringe Mengen zur Verfiigung — aber auch 
auf Grund seiner sonstigen hohen Wirksamkeit nur mit geringen Konzen- 
trationen gearbeitet werden. Die noch gut vertraglichen Mengen sind 
-aus Tabelle 2 ersichtlich. 


Tabelle 2 
Injektion ‘Versuchs- Ver- Versuchs- 
je Tag dauer fiitterung dauer 

Penicillin G-Natrium .. | 2000IE | 12 Tage 75 iE/mg 5 Monate 
~ Penicillin aquosum .. . 2000 TE 10 Tage 50 iK/mg 12 Monate 

Penicillin oleosum. .. . 1500 TE 5 Tage _- — 
AUTOOMYCIM, Sone Sa) és 100y 6 Tage 3% 5 Monate 
orragiyoi ts tcc ats -e _- = 3% 5 Monate 
Chloromycetin.. .... — — 5% 12 Monate 
Streptomycin. ..... — — 3% 12 Monate 
Aerosporiniiess) 5 0 wie — — 0,5 % 6 Monate 


* Die Einwaage ertolete von den handelsiiblichen Kapseln, denen Starke 
_ beigemengt ist. Sie wurde aber auf reines Terramycin-HC] umgerechnet. 


I. Reaktion der Symbionten 

Veranderungen.an den symbiontischen, Bakterien waren schon nach 
wenigen Tagen festzustellen. Sie sind zunachst bei allen Antibiotica, 
mit Ausnahme von Aerosporin, ahnlich. Die im Normalfall gram- 
positiven Bakterien werden schon nach kurzer Zeit gramnegativ. Spater 
treten aber doch wesentliche Unterschiede auf (s. Tabelle 3). 

a) Penicillin’. Bei Penicillin, besonders als Novocain-Penicillin (fiir 
die wiBrige Suspension), zeigte sich am raschesten eine Abnahme der 

1 Die verschiedenen Reaktionen der Symbionten auf die Verabreichung der 
Antibiotica werden getrennt aufgefiihrt. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 93 
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Symbionten innerhalb der Bakteriocyten. — Novocain- Penicillin oleosum 
war ebenfalls hochwirksam, doch wurde von einer weiteren Verwendung 
abgesehen, da sich eine Beimengung zum Futter als ungiinstig erwiesen 
hatte. 


Innerhalb kurzer Zeit waren die symbiontischen Bakterien gram- 
negativ geworden. Daran anschlieBend zeigte sich eine Verlangerung 
des Zelleibes. In diesem Zustand fanden sich die Bakterien bei Ver- 
fiitterung des Penicillins in einzelnen Fallen noch bis zu 2 Monaten in 
den Ausstrichpraparaten. Histologische Schnittpraparate boten auf 
diesem Stadium schon tiefgreifende Veranderungen. Die Symbionten 
waren bereits betraichtlich verringert. Es war nicht schwierig, zwischen 
den kleineren Kernen des Fett- 
gewebes die groBen ovalen Kerne 
der Bakteriocyten herauszufin- 
den. Dabei konnte in allen Fal- 
len eine eigenartige Erscheinung 
beobachtet werden, die auch bei 
den anderen Antibiotica stets 
wieder zu finden war. Der Rest- 
bestand an Symbionten war stets 


b NET 1 hak pea direkt um den Zellkern angeord- 

; net. Vergleicht man die Abb. 
Abb. 1. a Restliche Bakterien. 6 Bakterio- 1 ‘ ae ‘ = Abb L 
eyten. ¢ Fettzellen. Vergr. 250mal die einen Schnitt durch ein der- 


artiges Tier darstellt, mit den 
Verhaltnissen bei einem Normaltier (Abb. 4a), so ist der Unterschied 
leicht zu erkennen. Kine Unterscheidung einzelner Bakterien war auf 
diesem Stadium in Schnittpraparaten noch weniger méglich, als das 
im normalen Zustand ohnehin schon der Fall ist. 


Da& es sich bei dieser Ansammlung der ,,Rest-Bakterien“‘ um eine 
Fixierungserscheinung handelt, ist unwahrscheinlich. 


Wahrend in Schnitten eine fortschreitende Verringerung der Bakterien 
festgestellt werden konnte, zeigten Ausstrichpraparate, die nach GRAM 
gefarbt waren, zwischen den langen Stiibchen Formen, die das Aus- 
sehen grofer Kokken hatten. Stadien, die an Diplokokken erinnerten, 
diirften wohl derartige in Teilung begriffene ,,Kokken“ sein. Vereinzelt 
waren noch ganz diinne Langstiibchen zu sehen. Eine Verunreinigung 
der Priparate war ausgeschlossen, es sei denn, es hatte sich dabei um 
,,Mitbewohner‘‘ der Tracheen gehandelt, die in ihren feinsten Astchen 
stets in den Ausstrichen zu finden waren. Eigentiimlich war die gram- 
positive Reaktion bei einem Teil der ,,.Kokken’. In Praparaten von 
Kontrolltieren fanden sich nie derartige Formen. 


Entfernung der intrazellularen Symbionten der Kiichenschabe 305 


Bis zur vélligen Symbiontenfreiheit der Versuchstiere vergingen 
31/,—4 Monate. 

Zu der alten Streitfrage, ob innerhalb der Bakteriocyten auch Hefen 
vorkommen kénnen, wie dies GROPENGIESSER (1925) festgestellt haben 
wollte, 1a8t sich aus den hier durchgefiihrten Versuchen folgendes 
beitragen. Bei den untersuchten Tieren (mehrere Hundert) fanden 


sich in den Ausstrichen zweimal Hefen. Ob sich diese Hefen in den 
Bakteriocyten befunden hatten, kann aus diesen Praparaten nicht 
geschlossen werden. Im ersten Fall war die Gestalt oidienartig, im 
anderen dagegen erinnerte sie mehr an Saccharomyceten. 

b) Aureomycin. Die Reaktion der symbiontischen Bakterien auf 
dieses Antibioticum war der auf Penicillin hin sehr ahnlich. Unter- 
schiede traten aber insofern auf, 
als die Bakterien keine so typischen 2 @ 
Gestaltsveranderungen zeigten. Die 
Wirkung von Aureomycin war etwas 
ungiinstiger als die von Penicillin. ( 

Bis alle Symbionten restlos_ ver- 0 , 
nichtet waren vergingen 4—41/, Mo- ERY 
nate. Ks b 
¢) Terramycin. Die Verande- yp. 9. q mnakeule. & Knicbildung. 
rungen unter Terramycineinwirkung © Vakuolen. d Stark gekriimmte Form. 
waren mit denen von Aureomycin sett so ue cota 
zu vergleichen. Das Mittel muBte bis zu 5 Monaten an die Tiere ver- 
abreicht werden, um die Symbionten zu entfernen. Trotzdem waren 
nach 12 Monaten bei etwa 4% der Versuchstiere in einzelnen Bakterio- 
cyten wieder Bakterien festzustellen. Diese Tiere wurden aussortiert. 
Auf Grund ihrer Farbe war das leicht mdéglich. 

d) Chloromycetin. Bei den Vorversuchen wurde Chloromycetin nur 
zu 1% dem Futter zugesetzt. Dabei konnte festgestellt werden, daB 
die Symbionten zunachst gramnegativ reagierten und nach einiger Zeit 
stark verlingert waren. In diesem Zustand traten sehr haiufig Bakterien 
auf, die an einzelnen Stellen aufgeblaht waren. In der Mehrzahl handelte 
es sich um ,,Endkeulen‘‘, aber auch ,,Kniebildungen‘‘ kamen vor. In 
der Abb. 2 sind einige charakteristische Formen zusammengestellt. 

Da. dieser Zustand bis zu 3 Monaten anhielt, das Bestreben aber 
zunachst dahin ging, die Symbionten zu vernichten, wurde fir die 
Hauptversuche die Chloromycetinkonzentration auf 5% erhéht. Auch 
hier war zu beobachten, daf8 die Bakterien groBe Tendenz zur Ver- 
langerung zeigten. Drei- bis fiimffache Lange gegeniiber normalen 
Symbionten war die Regel. Diese Bakterien waren ebenfalls gebogen 
und teilweise gewunden. Der Unterschied zwischen diesen abgeanderten 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 23a 
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Bakterien (Abb.3b)! und unbeeinflu8ten Symbionten (Abb. 3a) ist deut- 
lich zu erkennen. — Vermutlich handelt es sich, wenigstens bei einem 
Teil dieser stark veranderten Bakterien, um Involutionsformen. 
Wahrend bei der Mehrzahl der Versuchstiere diese Bakterien gram- 
negativ waren, fanden sich nach einiger Zeit eigentiimlicherweise auch 
Tiere, die zwar Symbionten gleicher Gestalt besaBen, aber auf die Gram- 
farbung positiv reagierten. Diese Erscheinung, die sich schon duBerlich 
an den Tieren bemerkbar machte, kann nur mit einer Resistenzentwick- 
lung der Bakterien gegen Chloromycetin erklirt werden. Der deutliche 


a b 


Abb, 3a u. b. a Normale Bakterien, grampositivy. GréBe (Mittelwert): 3,4 x 1,0 u. Kleinste 

Formen: 2,0 4; gréB8te: 7,5 4. b Durch Chloromycetin resistent gewordene Bakterien, 

grampositiv. GroBe (Mittelwert): 7,8 x 1,04. Kleinste Formen: 3,5 4; gréBte: 15,0 yu. 
Vergr. 1500mal 


Gestaltswechsel dieser Bakterien verschwand erst Monate spiter, obwohl 
diese Schaben Futter ohne Chloromycetinzusatz bekommen hatten. Die 
Reaktion der Tiere, die sich wiahrend dieser Zeit zeigte, wird spiter 
zu erortern sein. 


e) Streptomycin. Die Wirkungsweise des Streptomycins auf die 
Symbionten der Kiichenschabe war mit der von Chloromycetin zu ver- 
gleichen. Es traten allerdings hier keine so auffallenden morphologischen 
Veranderungen an den Bakterien ein. Ihre GréBe war normal, aber 
auch kleinere Formen waren nicht selten. Eine Ahnlichkeit zwischen 
den beiden Antibiotica zeigte sich aber darin, daB die Bakterien auch 
gegen Streptomycin resistent wurden. Diese Erscheinung trat wiederum 
nur bei einem Teil der Tiere auf. Derartige resistente Bakterien waren, 


1 Herrn Dozent Dr. E. Burcrk vom Botanischen Institut der Landwirtschaft- 
lichen Hochschule Hohenheim bin ich fiir die Anfertigung der Mikrophotographien 
zu groBem Dank verpflichtet. 


Bye 
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da keine GroéBenveriinderungen auftraten, in Ausstrichpraéparaten von 
normalen Symbionten nicht zu unterscheiden. Mit dem abermaligen 
Wechsel der Gramfarbbarkeit kehrte auch hier die dunklere, fiir normale 
Tiere charakteristische Farbe wieder. 

f) Aerosporin. Anscheinend vermag das nur bei verschiedenen gram- 
negativen Erregern hochwirksame Aerosporin gegen die grampositiven 
Symbionten der Periplaneta orientalis ebenfalls keine Wirkung zu ent- 
falten. Es konnten in der Beobachtungszeit, die sich in einem Fall tiber 6 
Monate erstreckte, keinerlei Veranderungen weder in bezug auf die Ge- 
stalt noch auf die Farbbarkeit, festgestellt werden. Als Einschrankung sei 
hier angefiihrt, daB in dieser Versuchsreihe nur 5 Tiere behandelt werden 
konnten. Infolgedessen bestiinde die Méglichkeit, daB hier rein zufallig 
solche Tiere verwendet worden waren, deren Symbionten rasch Resistenz 
erlangten. Diese Annahme ist jedoch sehr unwahrscheinlich, weil am 
Anfang des Versuchs auch keine Anderung der Gramfarbbarkeit, wie 
bei den anderen Antibiotica, eintrat. Es mu deshalb angenommen 
werden, daf die symbiontischen Bakterien der Kiichenschabe schon 
von Natur aus resistent gegen Aerosporin sind. 


IT. Reaktion der Tiere 


Bei der Verfiitterung der verschiedenen Antibiotica konnte ausnahms- 
los in den ersten Tagen ein gewisser Widerwillen gegen die Aufnahme 
des damit versetzten Futters festgestellt werden. Nach 3—4 Tagen war 
kein merklicher Unterschied in der verbrauchten Futtermenge mehr 
vorhanden. Dieser Zustand blieb allerdings nur voriibergehend bestehen. 
Da sehr bald ein GréSenunterschied zwischen Versuchs- und Kontroll- 
tieren zu beobachten war, sank natiirlich der Futterverbrauch bei den 
Versuchstieren sehr rasch wieder ab. 

Bei bestimmten Antibiotica traten jeweils ahnliche Veriinderungen 
auf; aus diesem Grund werden die gleich wirkenden antibiotischen 
Substanzen zusammengefaBt und gemeinsam abgehandelt. 

a) Penicillin-Aureomycin-Terramycin. Diese 3 Antibiotica ergaben 
Veranderungen, die an den Versuchstieren mit nur zeitlicher Verschieden- 
heit auftraten. Wie schon angefihrt, hat Penicillin die starkste Wirkung 
auf die Symbionten. Bereits nach 3!/,—4 Monaten sind sie aus den 
Bakteriocyten verschwunden, wihrend Terramycin 5 Monate bendotigt. 
Aureomycin steht zwischen beiden. Entsprechend hierzu treten auch 
Veranderungen an den Tieren in dieser Reihenfolge auf. 

Als Ubersichtsbilder mégen die folgenden Abbildungen dienen. Sie 
zeigen je eine Mikrophotographie durch ein normales, symbionten- 
fiihrendes (a) und ein symbiontenfieies (b) Tier. 

20—30 Tage nach Versuchsbeginn trat die erste Haiutung auf. Bei 
den Kontrolltieren fiel sie in denselben Zeitraum, so daB auch dadurch 
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bewiesen ist, daB bei gleicher GréBe der Tiere die Futterautnahme 
etwa dieselbe ist. Der Vergleich einer gré®eren Anzahl von Versuchs- 
tieren mit Kontrollen zeigt, daB die Versuchstiere heller getiirbt waren. 
Bei einem Vergleich zwischen einzelnen Tieren kénnte man zunichst 
noch glauben, daB es sich dabei um individuelle Unterschiede handelte. 


Abb. 4a u..b. a Fettlappchen mit Bakteriocyten, Kontrolltier. b Die Bakteriocyten 
enthalten keine Symbionten mehr. Vergr. 240mal 


a b 
Abb. 5a u. b. Alle Tiere entstammen einer Versuchsreihe. a Die kleinen (in Natur heller 
gefarbten) Tiere sind symbiontenfrei. b Die groBen und dunklen Schaben besitzen resistente 
Bakterienpopulationen (Schwarz-weiB-Wiedergabe einer Farbphotographie) 


Die Versuchstiere zeigten in ihrem sonstigen Verhalten keinerlei 
Veriinderungen. Sie waren genau so flink und freBgierig. Nach und 
nach lieB sich aber an den mit Antibiotica behandelten Tieren eine 
deutliche Hemmung des Wachstums beobachten, wie aus der Abb. 5 
zu ersehen ist. Leider ist der vorhandene Farbunterschied zwischen 
diesen beiden Tiergruppen bei der Schwarz-weiB-Wiedergabe nicht zu 
erkennen. Die nichste Hautung wurde stark hinausgezdgert. Die Farbe 


Z,. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 23.¢ 
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nach dieser 2. Hiutung war nun noch etwas heller; es war dies die fiir 
alle weiteren Stadien charakteristische Farbung, die lediglich bei der 
Hautung zur Praeimago und Imago etwas ins rotbraun abgewandelt 
wurde. 

In dieser Zeit durchgefiihrte Kontrollen tiber den Symbiontenbestand 
hatten ergeben, daf gleichzeitig mit dieser Farbanderung der Tiere die 
Symbionten immer weniger geworden waren. Der nur noch vorhandene 
, Bakterienschutt“ zeigte aber, wie schon vorne ausgefiihrt, kaum noch 
Bakterien, die auch nur morphologisch mit den wirklichen Symbionten 
vergleichbar waren. Somit war also die Farbe der Tiere als Kriterium 
fiir das Vorhandensein der symbiontischen Bakterien heranzuziehen. 
Infolgedessen war auch relativ leicht zu erkennen, da in den Versuchs- 
reihen nur wirklich symbiontenfreie Tiere waren. In ganz vereinzelten 
Fallen kam es vor, daf Tiere z. B. bei den Vitaminversuchen, bei denen 
kein Antibioticum mehr zugesetzt wurde, wieder eine dunklere Farbe 
bekommen hatten. Die Schnittpriparate zeigten in all diesen Fallen, 
daB hier zumindest ein Teil der Bakteriocyten wieder mit Symbionten 
gefillt war. 

Wihrend der folgenden Hautungen zeigten die Versuchstiere weiteres 
starkes Zuriickbleiben im Wachstum. AuBerdem waren die Hautungen 
der Versuchstiere auch nicht mehr annéhernd synchron, was bei den 
Kontrollen doch in weitaus gréBerem Mae der Fall war. Einzelne 
Tiere blieben zwei und mehr Monate auf demselben Stadium stehen, 
andere hatten in gleicher Zeit verschiedene Hautungen durchgemacht. 
Bei Erreichen des Imaginalzustandes durch die Kontrollen hatten die 
Versuchstiere giinstigstenfalls die 5. Hautung hinter sich. Die ersten 
Imagines traten hier erst nach 10—11 Monaten auf. 

Die Fliigelstummel der Weibchen waren ebenso wie die Fliigel der 
Mannchen haufig abgespreizt und zudem teilweise nicht richtig entfaltet, 
was den Eindruck von ,,Verstiimmelungen“ machte. 

Bei den Kontrollweibchen nahm nach der letzten Hautung das 
K6rpergewicht, infolge des einsetzenden Ovarienwachstums, stark zu. 
Kine derartige Beobachtung konnte bei den Versuchstieren niemals 
gemacht werden. Sogar nach mehreren Wochen hatte sich das Gewicht 
noch nicht wesentlich geindert. Die Untersuchung mit dem Binokular 
ergab, daf in allen symbiontenfreien Weibchen entweder keine oder 
doch nur sehr kleine, unentwickelte Ovarien zu finden waren. Histo- 
logische Schnittpriparate zeigten aber recht deutlich, da8 in allen 
Tieren Ovarien angelegt waren, nur hatten sie haufig keine Weiter- 
entwicklung erfahren und waren deshalb auf frihlarvalem Stadium 
stehen geblieben. 

Das Auffallige an derartigen Praparaten bestand darin, daB die 
gréBten Oocyten anscheinend lytischen Prozessen unterworfen waren. 
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Jedenfalls war das Follikelepithel, besonders aber das Eiplasma vakuoli- 
siert; eine derartige Degeneration war jeweils nur an den Altesten 
Eizellen zu beobachten. Die Abb. 6 zeigt einen Ausschnitt aus einem 
quer getroffenen Ei, das diese Vakuolisierungen, besonders des Ei- 
plasmas, deutlich erkennen lat. 

Von den Versuchstieren (Weibchen +Mannchen etwa 600 Stiick) 
wurde in keinem Fall ein Kokon abgelegt. Eine Ausnahme sei der 
Vollstindigkeit halber erwihnt. Von einem Tier, das als Larve des 


Fiplasma 


Abb. 6. a@ Vakuolen. 6 Degenerierendes Kiplasma. c Zone in der das Plasma bereits 
gelost ist. Vergr. 250mal 


worden war, wurden nach Verwandlung zur Imago wihrend eines 
langeren Zeitraumes in einem Abstand von jeweils 2—3 Wochen 5 Eier 
abgelegt, deren EHihiillen aber leider so wenig fest waren, daB eine 
Entwicklung nicht in Gang kommen konnte. Die Eier waren regelmaBig 
nach einem Tag verpilzt. Bemerkenswert ist auBerdem die Tatsache, daB 
diese Eier niemals irgendwelche Kokonsubstanz aufwiesen. — Leider 
ist das Tier entwichen, so daB keine histologische Untersuchung er- 
folgen konnte. Auf Grund des Verhaltens ist aber zu vermuten, daB 
die Symbionten nicht restlos entfernt waren, sondern einzelne Bak- 
teriocyten ihren Symbiontenbestand wieder nach und nach erginzt 
hatten. 

a) Versuche mit Stabheuschrecken. Um einen eventuellen direkten 
Einflu8 des Penicillins auf die Ovarien von Insekten feststellen zu 
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kénnen, wurden Stabheuschrecken (Carausius morosus) tiber mehrere 
Monate in zweitaigigem Rhythmus mit Penicillin gespritzt. Wenn auch 
die Eiproduktion bei den Versuchstieren etwas geringer war als bei 
den Kontrollen, so diirfte dieser Effekt aber durch die fortlaufenden 
Injektionen hervorgerufen worden sein. Die Tiere zeigten tiber das 
Abdomen zerstreut Einstich neben Einstich. Es ist ohne weiteres 
méglich, daB durch die Kaniile gelegentlich auch Oocyten verletzt 
wurden, die dann der Resorption anheimfielen. Ein Unterschied zu 
den unbehandelten Tieren trat aber insofern auf, als haufig ganz kleine 
Kier abgelegt wurden, aus denen keine Jungtiere schlipften. Derartige 
MiBbildungen kommen auch bei normalen Tieren vor, hier aber nur 
vereinzelt. Bei Corpora allata + cardiaca exstirpierten Tieren dagegen 
sind sie haufig (NEUGEBAUER). Inwieweit hier eventuell ein Zusammen- 
hang besteht, ist bisher noch vollig ungeklart. 

Die fiir die Versuche verwendeten Tiere erhielten kurz nach der 
5. Hautung die erste Injektion von 500 iE Penicillin, nach der 6. Hiau- 
tung (Imaginalhéutung) 1000iE. Die Einstichwunde wurde jeweils 
mit ,,Uhu-Klebstoff*‘ verschlossen, der sich nach vollzogener Wund- 
heilung bequem wieder entfernen lieB. Die letzten Tiere starben erst 
41/,—5 Monate nach Versuchsbeginn. 

Die Eiproduktion der Versuchs- und Kontrolltiere ist aus Tabelle 4 
zu ersehen. Die Reihe der Kontrolltiere wurde vorzeitig abgebrochen. 


Tabelle 4 


Durch- 


Anzahl der Eier 
: schnitt je 


Anzahl 


a normal klein ean tee 
Versuchstiere : 
Imaginalhautung zwischen | 
28. 10.— 5. 11. | | 
= 22: 11% 20 31 — =! 0,09 
22, 11.—10. 12. 19 231 2 0,86 0,67 
10. 12.—28. 1. 18 912 37 4,06 1,03 
28.1. — 2. 2. 14 93 20 215 132 
2. 2. —13. 3. 10 214} 32 | 14,9 0,55 
Kontrolltiere : 
Imaginalhéutung 
24.1. —25: 1. 
— 2. 2. 5 16 — — 0,64 
2. 2, —10; 2. is 67 — — IGT 
10.2. —25, 2° 5 PARI — — 3,35 
25. 2. 13.3. 5 251 1 — 3,14 


Bei allen Tieren mufte als Futter Efeu verwendet werden, und 
damit liegen die Werte ohnehin unter denjenigen der Tiere, die im 
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Sommer mit Flieder oder Linde gefiittert wurden. Hier steigen die 
Gipfelwerte bis zu einem Maximum von iiber 5 Hiern je Tier und Tag an. 


b) Chloromyecetin-Streptomycin. Die Auswirkungen bei der Ver- 
fiitterung dieser Antibiotica waren ebenfalls so ahnlich, daB sie in 
diesem Zusammenhang gemeinsam besprochen werden kénnen. 

Nach der 1. Hautung der Junglarven hatten alle Versuchstiere eine 
etwas hellere Farbe als die Kontrollen. Nach der 2. Hautung (etwa 
2 Monate nach Versuchsbeginn) traten jeweils innerhalb einer Versuchs- 
reihe unterschiedlich gefiirbte Tiere auf (?/, heller, 1/, dunkler). 

Weitere Hautungen zeigten diesen Unterschied immer deutlicher, 
bis schlieBlich der Zustand erreicht war, auf dem sich die dunklen 

Versuchstiere farblich nicht mehr von Kontrolltieren unterscheiden 
lieBen. 

Obgleich die Tiere einer Versuchsreihe in einer Schale gehalten 
wurden, ergaben sich entsprechend der Farbe der Tiere GroéB®enunter- 
schiede. Eine Untersuchung nach 6 Monaten ergab nun, daB die helleren, 
kleineren Tiere symbiontenlos, die Bakteriocyten der dunkleren aber 
prall mit Bakterien angefillt waren. Es handelt sich dabei um die 
weiter vorne besprochenen, bei Chloromycetin auch morphologisch ab- 
gewandelten, resistenten Bakterien. 

Damit war zugleich der Beweis erbracht, dai die symbiontischen 
Bakterien der Blattiden maBgeblich am Wachstum ihrer Wirte beteiligt 
sein mtissen. Da die Tiere in einer Schale untergebracht waren, war 
auch das Mikroklima (Temperatur, Feuchtigkeit, Raumgrofe usw.) fiir 
alle Tiere gleich. — Gefiittert wurde stets soviel, daB ein kleiner Rest 
ubrigblieb. 

Wenn die dunkel gefarbten Tiere in der Entwicklung aber trotzdem 
um etwa 1—2 Monate gegeniiber den Kontrollen zuriickblieben, so muB 
dies wohl auf die ,,Schockwirkung“ zuriickzufiihren sein. Die Bakterien 
waren am Anfang der Behandlung bei allen Tieren gramnegativ und 
konnten wahrscheinlich in diesem Zustand ihre normale Aufgabe im 
Haushalt der Tiere nicht erfillen. 

Die Gewichtsunterschiede der Tiere (Durchschnittswerte) sind aus 
Tabelle 5 ersichtlich. 

In Wirklichkeit verschoben sich die Verhaltnisse wohl noch etwas 
mehr zugunsten der dunklen Tiere. Ein grofer Teil der Schaben lag 
in Farbe und Gré8e zwischen den beiden Extremen; diese Exemplare 
wurden aber hauptsachlich zu der ,,symbiontenfreien“ Gruppe gezahlt. — 
Es hatte sich erst spiter ergeben, daB diese Tiere noch einen Rest- 
bestand an Symbionten besaBen, der sich erst ganz langsam, nach 
Erlangung der Resistenz wieder erganzte. 

Von den dunkel gefarbten Versuchstieren wurden nach ihrer Verwand- 
Jung zu Imagines Kokons abgelegt. Sie unterschieden sich weder in 
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Tabelle 5. Gewichtswnterschiede zwischen symbiontenfreien Tieren und solchen mit 
resistenten Bakterien ; 


Helle Tiere Dunkle Tiere 


Antipiosice Anzany | Gewicht | anran | Gewicht ae 
g g 
= 140 0,06 62 0,20 etwa 6 Monate 
Chionomiycetia.¢ “ 116 0,08 74 0.25 | etwa 7 Monate 
Erste mannliche Imagines nach 71/, Monaten 
g : 80. 0,05 38 0,12 etwa 6 Monate 
Oa ise selon 65 0,08 | - 30 0,20 | etwa 7 Monate 


Erste mannliche Imagines nach 81/, Monaten 


Zahl, GroBe noch Aussehen von denen der Kontrolltiere. Nach 4 bis 
6 Wochen schlipften daraus die Jungtiere. Dabei fiel auf, daB diese 
Larven eine hellere Farbung als gleichalterige Kontrolltiere besaBen. 
Obwohl im Ausstrichpraparat des Fettkérpers dieser Tiere Symbionten 
gefunden wurden, zeigten die Schnittpraparate, daB die Bakteriocyten 
nicht in der iiblichen Weise gefillt waren. Einige dieser Zellen hatten 
so wenig Symbionten in ihrem Plasma, daB sie bei fliichtiger Betrachtung 
den Eindruck vélliger Symbiontenfreiheit machten. Es scheint auch, 
daB bei diesen Tieren nicht simtliche Bakteriocyten besiedelt waren. 
Eine quantitative Auswertung, die hier hatte Klarheit schaffen konnen, 
ist aber nicht exakt méglich, weil nur ein Teil sicher als Bakteriocyten 
angesprochen werden konnte und dadurch von vornherein ein groBer 
Fehler in die Auswertung hereingebracht worden wire. Auf alle Faille 
ergibt sich daraus: Die durch Chloromycetineinwirkung resistent ge- 
wordenen symbiontischen Bakterien von Periplaneta orientalis sind nur 
noch zu einem geringen Prozentsatz fahig, die sich entwickelnden 
Ovarialeier zu infizieren. 


Diese Erscheinung deutet darauf hin, da8 die Symbionten durch 
die Antibioticaeinwirkung anscheinend gewisse physiologische Potenzen 
verloren haben, die notwendig sind, um die heranwachsenden Hier in 
tiblicher Weise infizieren zu konnen. Gleichzeitig wird aber dadurch 
wahrscheinlich gemacht, daB die Symbionten fiir die Embryonalentwick- 
lung der Tiere nicht unbedingt notwendig sind. Weitere, spater zu 
besprechende Versuche bestatigen diese Vermutung. 


¢) Aerosporin. Die Tiere, deren Futter Aerosporin zugesetzt war, 
zeigten ebensowenig irgendwelche Veranderungen wie ihre Symbionten. 
Die Farbe war wihrend der ganzen Versuchsdauer normal. Leider 
konnten hier nur 5 Tiere untersucht werden, von denen wihrend des 
Versuches noch ein Tier entwichen ist. Es wurde keine Schabe bis 
zur Imago gehalten. Sie wurden alle schon vorher fiir andere Unter- 
suchungen benstigt. Da aber die Symbionten nicht einmal eine Ver- 
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anderung ihrer Gram-Farbbarkeit am Anfang der Behandlung zeigten, 
scheint die Annahme gerechtfertigt, daB auch keinerlei EinfluB auf die 
Ausbildung bzw. Infektion der Ovarialeier durch die symbiontischen 
Bakterien zu erwarten gewesen ware. 


d) Penicillininjektionen. Fiinf mannlichen und 5 weiblichen Schaben 
wurden taglich 2000 iE Penicillin-G-Natrium tiber 14Tage hinweg ge- 
spritzt. Schon am 2. Tag waren die Bakterien gramnegativ, konnten 
aber noch nach 14 Tagen in den Fettkérperausstrichen nachgewiesen 
werden. In dieser Zeit wurden von den 4 Weibchen (1 Tier Exitus 
nach einem Tag) 8 Kokons abgelegt. Besonders die zuletzt abgelegten 
Kokons waren klein und zeigten bald Schrumpfungen; sie waren ein- 
getrocknet. Aus 3 normal geformten Kokons schliipften aber nach 
einiger Zeit 52 Larven aus, die gleich sehr hell blieben. Querschnitte 
durch diese Tiere ergaben vollige Symbiontenfreiheit. 

Daraus konnte geschlossen werden, da die Ovarialeier von den 
gramnegativen Symbionten nicht infiziert worden waren. Gleichzeitig 
war damit der Beweis erbracht, daB die Symbionten fiir die Embryonal- 
entwicklung anscheinend nicht notwendig sind; dadurch wird die Ver- 
mutung, wie sie fir die Chloromycetintiere ausgesprochen wurde, er- 
hartet. Auch hier war die Entwicklung bei nur mangelhafter Infektion 

normal verlaufen. Es scheint daraus hervorzugehen, da’ die Symbionten 
fiir die Keimesentwicklung nur indirekt durch Produktion von ,,Wirk- 
stoffen“ fiir die Ovarienreifung verantwortlich gemacht werden konnen. 
Von den Versuchstieren wurden keine weiteren Kokons mehr abgelegt, 
obwohl sie erst 2—3 Monate nach Beginn der Behandlung starben. 
Es ist zu vermuten, dai zunachst noch gentigend ,,Wirkstoffe‘‘ vor- 
handen waren, die ausreichten, um Eizellen fiir |—2 Kokons zur Reifung 
zu bringen. (Ob allerdings jedes Tier Kokons abgelegt hat, kann nicht 
mit Sicherheit gesagt werden.) 


III. Vitaminversuche 


- Nach Verlust ihrer Symbionten zeigten die Versuchstiere eine 
wesentliche Wachstumsverzégerung. Da zunachst an eine Wirkstoff- 
produktion in Form von Vitaminen durch die symbiontischen Bakterien 
gedacht werden muBte, wurde durch Zusatz dieser Stoffe versucht, die 
Wachstumshemmung und eventuelle andere Ausfallserscheinungen aus- 
zugleichen. Zur Verwendung kamen Vitaminreinsubstanzen, Kombi- 
nationspraparate der Firma Merck, Darmstadt, auferdem Backerhefe 
und die Nektarhefe Candida reukaufii. Von Anfang an war zu ver- 
muten, daB damit keine besonders giinstigen Resultate erzielt werden 
konnten, da das verabreichte Futter schon Gewihr fiir eine ausreichende 
Vitaminversorgung bot (s. Tabelle 1). 
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Die bei diesen Versuchen erzielten Ergebnisse bestiitigten diese 
Annahme. Zwar war in einzelnen Fallen, wie bei Zufiitterung von 
Backerhefe, ,,Multibionta Merck“‘, ,,Polybion Merck“ + Folséure eine 
geringfiigige Wachstumsbeschleunigung festzustellen, aber der Ausfall 
der Ovarienreifung konnte auch durch diese Vitamine nicht kompensiert 
werden. In keinem Fall wurde von den Versuchstieren (500 Stiick) ein 
Kokon abgelegt. Wahrend bei der Mehrzahl der Tiere die Ovarien nur 
mit dem Binokular zu finden waren, zeigten die Tiere der Versuchsreihe 
,Polybion + Folsdure“ etwas gréBere Oocyten. Sie waren mit bloBem 
Auge zu sehen, aber gelangten ebenfalls nie zur Ablage. 

Die verwendeten Vitamine und Vitaminpriparate sind aus Tabelle 6 
ersichtlich 


Tabelle 6. Vitamine und Vitaminpraparate 
;,Multibionta Merck*‘1 


Wattainin Al. Fis aah, oe 2500 iE Pyridoxin-=—,_. =.2,.0, mg 
(ATICUUINGs agen cies iee ' 1,0 mg Vitamin B,, - ly 
Lactoflavin’ <8 0. sn 1,5 mg Folséure. . . .. 0,25 mg 
Nicotinséureamid. . . . 15,0 mg VitaminC. . . . 50,0 mg 
Pantothensaures Vitamin D, . . . 500iE 

Caleniin: pe an et 5,0 mg Vitamn E. . .. 2,0mg 


Vitaminreinsubstanzen 
Folsdiure (Pteroylglutaminsaure), Vitamin B, (Aneurin), Vitamin B, 
(Lactoflavin), Nicotinsiureamid, Vitamin B,, pantothensaures Calcium 
AuBerdem: Backerhefe, Nektarhefe (Candida reukaufit) 


»,Polybion Merck‘*? 


Vitamin Biy(Aneurm;, Thiamin) 5 9.5) 5 se tee ee) ieee 5 mg 
Vitamin B, 
Hhactotlavina (Rilboflavatt)y."sce yure) hetne iten eee eens 2 mg 
Nicotinséureamid (Niacinamid) .........2... 20 mg 
Pantothensaures Caletumi: 2°; =. siete. See aes 3 mg 
Vitamin -B(Adermin )Pyridomin)i) S)4) ys ee eee eee 2 mg 


1 Mengen je Kapsel. Zur Verfiitterung wurde nur der Kapselinhalt verwendet. 
2 Menge je Dragee. Zur Verfiitterung wurde die Zuckerhiille entfernt und der 
Inhalt pulverisiert. AuBerdem wurde dieser Mischung noch Folsaure zugesetzt. 


Trotz Zufiitterung von Vitaminen wurden bei den Versuchstieren 
nie die GréBen erreicht, wie sie fiir normale Imagines charakteristisch 
sind. Das wirkte sich nicht nur im Gewicht aus, das bei den Weibchen 
durch die fehlende Ovarienentwicklung ohnehin geringer sein muBte, 
sondern auch in der Linge der Tiere. Wahrend bei den weiblichen 
Schaben der Unterschied gewichts- und langenmafig statistisch gesichert 
ist, wird diese Sicherung bei den Mannchen nur in bezug auf das Gewicht ' 
erreicht. Aus Tabelle 7 geht hervor, daB die Versuchstiere unter der 
Groke der Kontrolltiere geblieben sind. 


- 
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Tabelle 7. Kérpergewichte und -ldngen (Mittelwerte) 


Gewicht Abwei- 
g chung Sel o) 
K 2| 0,7795 | +0,0166} 0,091 31,059 + 0,398 1,64 
peepee 13 0,4373 | 40,0084) 0,0323 | 28,875 | 40,268 | 1,111 
i -_.f2| 0,4846 | +0,022 | 0,0796 | 27,733 | +0,834 | 3,203 
ee gee e: 0,3650 | +0,0226| 0,1104 | 27,188 | £0,311 | 1,243 
38,4% mehrfach statistisch 10,7% zweifach statistisch 
: gesichert gesichert 
Ditech {3 17,1% mehrfach statistisch 6,1% statistisch nicht 
gesichert gesichert 


Um vergleichbare Werte zu erhalten, hatten alle Tiere 3 Tage kein 
Futter bekommen. 


IV. Physiologische Versuche 


1. Beeinflussung von Farbe und Sklerotisierung. Wie schon mehrmals 
erwahnt, trat stets bei Verringerung des Symbiontenbestandes eine 
Farbanderung auf, die auch nach gianzlicher Vernichtung der Bakterien 
erhalten blieb. Die jimgsten Larven normaler Tiere sind dunkelbraun, 
die alteren Larven und Imagines besitzen eine nahezu schwarze Farbung. 
Im Gegensatz dazu sind die symbiontenarmen bzw. -freien Junglarven 
gelbbraun, altere Larven und Imagines mehr rotlichbraun gefarbt. Als 
weiterer, damit eng im Zusammenhang stehender Unterschied fiel die 
weniger starke Sklerotisierung der Versuchstiere auf. 

Die Reaktion der Kiichenschaben ist so charakteristisch, daB es 
méglich ist, die Farbe der Tiere als Kriterium fiir das Vorhandensein 
oder Fehlen der Symbionten heranzuziehen. Selbstverstandlich kann 
diese Erscheinung jeweils erst nach einer Hautung auftreten. Imagines 
werden auch bei restloser Vernichtung ihres Symbiontenbestandes 
niemals mehr eine hellere Farbe erhalten. Dies ist ohne weiteres verstand- 
lich, wenn man bedenkt, daB die Blattiden nach jeder Hautung rein 
weiB erscheinen und die Ausfirbung und Erhartung der Cuticula erst 
allmahlich einsetzt. Dieser Vorgang beschrinkt sich auf Exo- bzw. 
Epicuticula, da die verschiedene Farbe an den Exuvien erhalten blieb. 

Bei den Versuchstieren erfolgte weder eine normale Ausfarbung 
noch Sklerotisierung, was auf eine Abhingigkeit dieser Vorginge von 
der Anwesenheit der Symbionten zuriickgefiihrt werden muB. Die zu 
diesem Zweck angestellten Versuche scheinen einen HinfluB des cere- 
bralen inkretorischen Systems auszuschlieBen. 

a) Schniirungsversuche am lebenden Tier. Um eine eventuelle Klarung 
iiber den Vorgang der Ausfarbung der Schabencuticula zu erhalten, 
wurden mit diimnen Seidenfaden Schniirungen am lebenden Tier vor- 


genommen. 
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Die fiir diese Versuche verwendeten Tiere waren stets kurz vorher 
aus der Exuvie geschliipft, zeigten also noch rein weife Farbung. 
Geschniirt wurde zwischen Kopf und Thorax, damit war das Corpora- 
allata-cardiaca-System ausgeschaltet. Die 2. Schniirungsstelle sollte 
Thorax und Abdomen trennen. Aus Griinden der besseren Reproduzier- 
barkeit erfolgte diese Schniirung bereits zwischen dem 2. und 3. Bein- 
paar. Somit waren die Teile des Fettkérpers, in denen die Symbionten 
liegen, im letzten Drittel. 

Bei allen Kontrolltieren ergab sich folgendes Bild: Der Kopf blieb 
wei8 (nur die Mandibeln waren leicht gebraunt), der Thorax wurde 
braun, das Abdomen tief schwarzbraun (normale Farbung). Die Ver- 
suchstiere reagierten entsprechend. Der Kopf blieb wei8, der Thorax 
und das Abdomen erhielten eine braune Farbe. Interessant ist dabei, 
daB die Farbe der Versuchstiere identisch ist mit der Farbe des Thorax 
der geschniirten Kontrolltiere. Diese Versuche wurden mehrfach wieder- 
holt und hatten stets dasselbe Ergebnis. 


Eine Beobachtung, die die Auffassung einer Abhangigkeit der Farbe 
von den Symbionten bekraftigt, sei kurz erwaihnt. Die Schabe (Loboptera 
decipiens GERM.), ein Tier von etwa 8mm Groéfe, besitzt als Imago 
eine schwarze Farbung. Die Larven des ersten Stadiums sind hellbraun. 
Aber nach der nichsten Hautung bietet sich ein anderes Bild. Das 
Abdomen (der Sitz der Symbionten) ist stark dunkel gefarbt, wahrend 
der tibrige Korper die hellbraune Farbe beibehalten hat. Die Exuvien 
zeigen, dai dieser schwarzbraune Komplex ebenfalls an Exo- bzw. 
Epicuticula gebunden sein mu. Es dringt sich im Zusammenhang 
mit den Versuchen an Periplaneta die Ansicht auf, daB die symbionti- 
schen Bakterien fiir die dunkle Farbung dieser Schaben verantwortlich 
sind. 

Wabhrscheinlich kénnten symbiontenfreie Tiere den Beweis dieser 
Vermutung erbringen; die Versuche dariiber sind noch nicht ab- 
geschlossen. 


6) Farbstoffversuche. Kine Klirung tiber die Natur der Farbstoffe 
konnte nicht herbeigefiihrt werden. Es diirfte sich bei der helleren 
Farbe nicht, wie urspriinglich vermutet, um eine 2. Farbkomponente 
handeln, sondern nur um eine Zwischenstufe der definitiven, dunklen 
Farbe. Der Vollstiindigkeit halber sei aber erwaihnt, daB die Priifung 
auf Pterine, als eventuelle hellere Komponente, stets negativ verlief; eine 
ammoniakalische Extraktion war nicht méglich (s. BRepERECK, H. 1951). 


Die Fahigkeit zur Bildung von Melanin ist in den Extrakten der 
Versuchstiere zwar oft betrichtlich verzogert, aber doch vorhanden. 
Die Pritfung erfolgte nach den Methoden von TaunBErG, T. (1951) und 
Raper, H. S. (1941). 
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c) Sklerotisierung. Uber die bei den Versuchstieren weniger starke 
Erhartung der Cuticula wurden keine exakten Messungen ausgefiihrt. 
Es ist jedoch ziemlich wahrscheinlich, daB bei den Schniirungen der 
Kontrolltiere (s. dort) der Thorax, der nur eine braune Farbe an- 
genommen hatte, weniger sklerotisiert war 


2. Beeinflussung der Ovarienausbildung. Wie unter III. aufgefiihrt, 
war eine Stimulierung des Ovarienwachstums durch Vitamine nicht zu 
erzielen. Sollten die Symbionten aber tatsachlich einen Wirkstoff 
produzieren, den die Eizellen zu ihrer Reifung bendtigen, so muBte 
dieser Stoff im Fettk6rper enthalten sein. — Die Ovarien sind ganz 
von Fettkérper umgeben und konnten diesen ,,Stoff nur iiber das 
Blut oder direkt tiber den Fettkérper aufnehmen. — In jedem Fall 
ware dann dieser Wirkstoff dort vorhanden. Dabei ist zunaichst ohne 
Bedeutung, ob die Symbionten direkt oder nur indirekt an der Produk- 
tion beteiligt sind. Gab es tatsachlich einen derartigen Stoff, so bestand 
die Wahrscheinlichkeit, daB die im Fettkérper enthaltene Substanz fiir 
einen Nachweis ausreichte, da die vermutlich Loo Mengen nur 
gering sein diirften. 

Um diese Uberlegungen nachzupriifen, wurde aus weiblichen Kontroll- 
imagines der Fettkérper unter dem Binokular herauspripariert und 
darauf geachtet, daB Anhangsdriisen der Geschlechtsorgane, Ovarien, 
Malpighische GefaiBe usw. zuriickblieben. Die Totung der Tiere erfolgte 
durch Dekapitieren, um eventuelle schidigende Einfliisse von Narkotica 
zu vermeiden. Der entnommene Fettkorper wurde in einer Reibschale 
fein zerrieben und mit 0,6%iger NaCl-Lésung (je Fettkorper 0,25 cm?) 
weitgehend emulgiert. Wie Vorversuche ergeben hatten, waren durch 
anschlieBendes hochtouriges Zentrifugieren (10000 U/min) die gréberen 
Partikel und die Mehrzahl der Bakterien zu entfernen. Die tiberstehende, 
nur noch leicht triibe Lésung und die darauf schwimmende Fettschicht 
wurden abgehebert und unter Zusatz von Penicillin (800 iE/cm*) aber- 
mals emulgiert. Der Penicillinzusatz sollte die noch in der Suspension 
verbliebenen Symbionten und Luftkeime abtéten. Ausstrichpraparate 
dieser Suspension zeigten etwa 1 Std nach Entnahme des Fettkérpers 
aus dem Tier keine Bakterien. 

Von der so vorbereiteten Lésung wurde in 5 symbiontenfreie weibliche 
Imagines jeden 2. Tag 1/19), cm? injiziert. Diese 5 Tiere waren mit 
5 symbiontenfreien Mannchen zusammen in einer Schale, Nach 13 Tagen 
war bei einem Weibchen eine Kokonanlage zu sehen, die die Tiere leider 
wihrend der Nacht auffraBen. Im Verlauf von weiteren 25 Tagen 
gelangten von diesen Versuchstieren nochmals 6 Kokons zur Ablage. 
Sie waren sehr klein und teilweise nicht vollkommen ausgebildet, auSer- 
dem waren sehr rasch Schrumpfungen festzustellen. Es gelang in keinem 
Falle, daraus eine Larve zu erhalten. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 24 


350 WERNER FRANK: 


In diesem Zusammenhang diirfte aber zunaichst wohl mehr die 
Tatsache interessieren, daB es tiberhaupt méglich war, das Wachstum 
der Ovarien dieser Tiere zu steigern, so daB ein Kokon gebildet werden 
_ konnte. Wahrscheinlich ware es méglich, bei geeigneter Konzentrierung 
der Fettkérpersuspension normale Ovarienentwicklung zu erreichen. — 
Die Versuche muBten abgebrochen werden, da nicht mehr gentigend 
Kontrollimagines infolge der verspaiteten Verwandlung der Versuchs- 
tiere zur Verfiigung standen. 

Mit diesen wenigen Versuchen konnte aber doch wahrscheinlich 
gemacht werden, daB sich im Fettkérper von symbiontenfihrenden 
weiblichen Kiichenschaben ein ,,Stoff‘‘ findet, der das Ovarienwachstum 
dieser Tiere beeinfluBt. Weitere Versuche wurden bisher nicht unter- 
nommen, doch sind sie ins Auge gefaBt. 

3. Papierchromatographische Untersuchungen. Um einen eventuellen 
Unterschied in der Zusammensetzung der EiweiBe von symbionten- 
fiihrenden und -freien Schaben ermitteln zu kénnen, wurde versucht, 
die einzelnen Aminosiuren auf papierchromatographischem Wege nach- 
zuweisen. Wie schon wenige Analysen ergeben haben, besteht an- 
scheinend in der Aminoséurezusammensetzung der EiweiBe beider Tier- 
gruppen in qualitativer Hinsicht Ubereinstimmung. 


V. Untersuchung der Kernverhdltnisse der symbiontischen Bakterien 

Die Erforschung der Kernstrukturen bei den Bakterien ergab in 
den beiden letzten Jahrzehnten so eindeutige Ergebnisse, daB heute 
kein Zweifel mehr dartiber bestehen kann, dai auch den Bakterien ein 
Ko6rper zukommt, der in vielem dem Kern héherer Organismen ent- 
spricht. Man bezeichnet ihn allgemein als ,,Nukleoid‘’ oder ,,Kern- 
aiquivalent‘‘. Die friiheren Untersuchungen waren stets dadurch er- 
schwert, daf durch den hohen Gehalt (10—15%) des Plasmas an 
Ribonukleinsiure (BoIvin und VeNDRELY 1943) der Kern sowohl 
elektronenmikroskopisch als auch mit Farbungen nach Art der Giemsa- 
Losung maskiert war und nicht unterschieden werden konnte. Erst die 
Kinfithrung der Saurehydrolyse fiir die Lichtmikroskopie und die Zucht 
der Bakterien auf N-armen Nahrbéden fir die Elektronenmikroskopie 
konnte den Nachweis ftir das tatsaichliche Vorhandensein von Kern- 
aquivalenten in der Bakterienzelle erbringen. 

Die grampositiven symbiontischen Bakterien der Kiichenschaben 
eignen sich infolge ihrer betrachtlichen GréBe gut fir cytologische 
Untersuchungen. Sie befinden sich in einem fir sie vermutlich opti- 
malen physiologischen Milieu und stehen staéndig unter reproduzierbaren 
Bedingungen zur Verfiigung. 

Es wurde versucht, bei diesen symbiontischen Bakterien die Kerne 
zur Darstellung zu bringen. In allen untersuchten Fallen trat mit 
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groBer RegelmaBigkeit ein Bild zutage, das in der Querachse des 
Bakteriums 2 Korper zeigte, die ihrem farberischen Verhalten nach als 
Kernaquivalente anzusprechen sein diirften, wenngleich ihre Anordnung 
eine Interpretation wesentlich erschwert. 

Die Fixierung erfolgte fiir alle Untersuchungen mit Methanol- 
Formaldehyd (Murray 1953)1. (Die ersten Versuche, die mit einfacher 
Hitzefixierung ausgefiihrt worden waren, hatten allerdings ahnliche 
Strukturen erkennen lassen.) Die Fixierungsdauer betrug 15—20 min, 
wobei der Fettk6rper direkt, ohne Verteilung in destilliertem Wasser, 
zerrieben wurde und der Ausstrich vor vollstindiger Trocknung in die 
Fixierungslésung kam. Fiir die Feulgen-Praparate kamen darauf die 
Objekttrager fiir 24 Std in 96% Alkohol, wahrend bei den anderen 
Methoden meist nur das Formalin ausgewaschen wurde. 

a) HCl-Giemsa-Methode. Zur Hydrolyse diente n/1 HCl bei 60°C. 
Als geeignete Hydrolysezeit hatten sich 8—10 min erwiesen. 

Bei normalen Bakterien waren die Doppelgebilde meist in Einzahl 
vorhanden, wahrend die verlangerten Antibioticaformen mehrere solcher 
in der Querachse angeordnete K6rper zeigten. In keinem Fall konnte 
eine durchgehende Linie gefunden werden. Ferner ist bemerkenswert, 
da die K6rper stets rund oder oval waren und nie einen kontinuierlichen 
Ubergang in die Bakterienwandung erkennen lieBen, wie dies fiir die 
Entstehung einer neuen Wand verschiedentlich abgebildet worden ist. 
Das Plasma der Zelle war nur leicht angefarbt und erschien optisch leer. 

b) Feulgen-Reaktion. Um eine unbedingt erforderliche Nachpriifung 
dieser Ergebnisse durchfiithren zu kénnen, wurde die auf Desoxyribo- 
nukleinséure (DNS) spezifisch reagierende Feulgen-Methode angewendet. 
Die Hydrolysezeit wurde belassen, die Einwirkung des Scurrrschen 
Reagens variiert. Die Mehrzahl der Zellen zeigte keine Reaktion, aber 
vereinzelt waren Zellen zu erkennen, die sehr deutlich im Hellfeld mit 
Grinfilter die gleichen K6rper erkennen lieBen. 

c) Anwendung von Ribonuklease. Giemsa-Lésung ohne Hydrolyse 
ergab auch bei den symbiontischen Bakterien eine intensive Farbung 
der gesamten Zelle. Eine Differenzierung zwischen Kernaquivalenten 
und Plasma war zu einer elektiven Anfirbung der DNS-Komplexe 
unbedingt erforderlich. Nach der Methode von Tunasne u. a. (1947a, 
b und e) wurde mit Hilfe des spezifischen Fermentes, der Ribonuklease, 
die Ribonukleinsiure des Plasmas entfernt. Die Ribonuklease? kam in 
0,2% Lésung bei 60° und einer Einwirkungsdauer von 15—20 min zur 
Anwendung. Durch die schon von den ersten Bearbeitern erwahnte 


1 Fir die Uberlassung eines Sonderdruckes dieser Arbeit bin ich Herrn Prof. 
Dr. G. PreKaRSKI zu besonderem Dank verbunden. 

2 Ribonuklease krist. (salzfrei) der General Biochemicals, Inc. Laboratory 
~ Park, Chagrin Falls, Ohio. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 24a, 
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leichte Aufblahung der gesamten Zelle waren bei anschlieSender Giemsa- 
Farbung (besonders gut im Phasenkontrast), wieder die schon bekannten 
beiden Korper zu sehen. Infolge der leichten Quellung ergab sich hier 
ganz eindeutig, daB zwischen diesen Kérpern keine Desmosen auf- 
traten. — Ein Teil der Zellen zeigte keinerlei Strukturen, waihrend bei 
anderen, meist an der Wandung anliegende, runde K6rper zu sehen 
waren. Vereinzelt fanden sich auch Zellen, die gerade ihre Teilung 


Abb. 7a u. b. Beide Mikrophotographien wurden nach Praparaten angefertigt, deren 
RNS-Anteil durch Behandlung mit Ribonuklease entfernt worden war. Vergr. etwa 2000mal 


vollzogen hatten, wobei die Tochterzelle und die Mutterzelle noch in 
Verbindung standen. In diesem Zustand konnte ganz eindeutig jeweils 

q nur einer dieser Korper je Zelle gefunden 
werden. Auf den Mikrophotographien 7a 
und b sind sowohl die beschriebenen Dop- 
pelkorper als auch die teilweise einzeln an 
der Wand liegenden basophilen Gebilde 
zu erkennen. In der Abb. 8 sind die ver- 
schiedenen Stadien zusammengestellt, be- 
Abb. 8 aTypische Anordnungin SOnders auch die auf den Photographien 


der Querachse. 6 Vakuole. ec nicht getroffenen Strukturen, die even- 
Weitergabe an die Tochterzelle ? 


A. Wepestiodenilich svapen dic tuell mit der Weitergabe der DNS-Kom- 
Strukturen nur in Etnzaht plexe in Verbindung gebracht werden 
vorhanden *) 
k6nnen. 


Die Ubereinstimmung der Ergebnisse dieser 3 Methoden erlaubt 
wohl die Auffassung, dafS es sich bei den hier dargestellten K6érpern 
ebenfalls um eine Lokalisation von Kernsubstanz handelt. Da bisher 
noch niemals eine derartige Anordnung der Kerniquivalente als ein 
Dauerzustand gefunden wurde, diirften die symbiontischen Bakterien 
der Blattiden fiir weitere Untersuchungen der Kernverhiltnisse ein 
nicht ungtinstiges Objekt darstellen. 


D. Diskussion 
Wie die vorliegenden Ergebnisse gezeigt haben, li8t sich mit Hilfe 


der Antibiotica eine Sprengung des als intrazellulire Symbiose be- 
zeichneten Biindnisses erzielen. 
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Schon 1945 Hatters BRUES | und Duny versucht, die Symbionten der 
Floridaschabe (Blaberus cranifer) durch Injektion von Penicillin und 
Sulfonamiden zu vernichten. Mit einer héheren Dosis Penicillin (6000 E) 
gelang es, bei einem Tier die Symbionten zu entfernen, wihrend die 
2. Schabe nach 12 Tagen starb. Geringere Dosierung verringerte zwar 
die Anzahl der Bakterien, doch schien bei normalem Weiterleben wieder 
eine Vermehrung einzutreten. Bruges und Dunw schlossen daraus: 
“We can not regard the present results as conclusive evidence that the 
bacteroids are necessary for the continued life of the cockroaches, but 
they make it appear very probable that such is the case and that they 
are symbiotic, and not parasitic, microorganisms.” — KELLER (1950) 
_ kann sich dieser Ansicht nicht anschlieBen und sieht in dem Tod der 
_ Tiere eine toxische Nebenerscheinung, die durch unreine Penicillin- 
-praparate verursacht worden ist. 

Uber die Wirkungsweise der symbiontischen Bakterien von Blattiden 
( Periplaneta americana) gaben die Versuche von GLASER (1946) etwas 
genauere Aufklirung. Er entfernte die Bakterien durch Natrium- und 
Calcium-Penicillin, durch Natriumsulfathiazol und durch erhéhte Tempe- 
ratur. Die Folge war eine Reduktion der Ovarien, die bei einem Teil 
der Tiere nicht mehr zu finden gewesen sein sollen. 

Mouserave und, Minusr (1951) fiitterten Sitophilus granarius (L) und 
S. oryzae (L) mit Weizenkérnern, die vorher in Terramycinlésung ge- 
trinkt worden waren. Aus der hohen Sterblichkeit (bis zu 84%) der 
symbiontenfiihrenden S. oryzae schlossen sie auf die Wichtigkeit der 
Symbionten fir die Tiere. — H. ScunempeErR (1954) verwendete bei 
Calandra granaria zur Vorbereitung des Futters Aureomycinlésung und 
erreichte mit derartigem Getreide einen Abbau der Symbionten. 
_ Meine eigenen Versuche mit Periplaneta orientalis ergaben eindeutig, 
da8 der Verlust der Symbionten verschiedene Veriinderungen an den 
Tieren hervorruft; die Vitalitat wird aber in keiner Weise beeintrachtigt. 
Die Bakterien zeigten unter dem EinfluB der Antibiotica charakteristi- 
sche Reaktionen, die ganz allmahlich zu ihrem Abbau fihrten. 


1. Morphologische und physiologische Verdnderungen der Bakterien 

Der meist kurz nach Beginn der Antibioticabehandlung einsetzende 
Wechsel der Gramfirbbarkeit nach gramnegativ wurde schon friher 
bei anderen Mikroorganismen beobachtet (DurRENoy und Prarr 1947, 
Kumex, Cavauiiro und Barry 1948). — Unterblieb der Antibiotica- 
zusatz vor dem restlosen Abbau der symbiontischen Bakterien, so 
fanden sich einige Zeit spiter wieder grampositive Symbionten. Die 
Anderung der Gramreaktion ist also zweifellos als eine Wirkung der 
Antibiotica zu betrachten, die wahrscheinlich eine Stérung des Stoff- 
wechsels verursachen (STEINBERG 1952, Umprerr 1953). Ahnlich 
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verliefen die Versuche von BELLAMY und Kiimex (1948), denen es gelang, 
einen durch Penicillin gramnegativ gewordenen Stamm von Staph. 
aureus bereits nach 2 Passagen auf einem Nahrboden ohne Antibiotica 
wieder grampositiv zu machen, wihrend FreiscHHavER (1953) noch 
nach 13 Passagen keine Riickverwandlung erzielen konnte. 

Die eigenen Untersuchungen ergaben bei Verfiitterung von Chloro- 
mycetin (1%) nach 3—4 Monaten noch gramnegative Symbionten. Sie 
waren wesentlich verlangert und an einzelnen Stellen ,,geblaht“*. Ein 
Wachstum hatte also zweifellos stattgefunden, wenn auch die Zell- 
teilung wohl meist unterdriickt worden war. Auch Borvin und Mit- 
arbeiter (1947) und TuLasNE u.a. (1948a und b, 1949) stellten mit 
Penicillin und Streptomycin eine Hemmung der Teilung bei gleich- 
zeitigem Wachstum der Bakterien fest. BERGERSEN (1953) beobachtete 
bei E.coli unter Chloromycetinwirkung neben einer Langenzunahme 
auch eine Verzweigung der Zellen. — Bei den Symbionten wurden 
derartige Formen nie gefunden. 

Penicillin bewirkte bei den symbiontischen Bakterien eine Zell- 
verlangerung, wie dies schon von ABRAHAM (1949), HonzErR (1947), 
REDECKER (1946) und SHananan (1948) fiir verschiedene Mikro- 
organismen festgestellt wurde, jedoch waren hier nie die von GARDNER 
(1940) beschriebenen extremen Werte zu erreichen. Die von PENsO 
(1947) und KELLENBERGER und WERNER (1948) mit Streptomycin 
unter dem Elektronenmikroskop beobachtete hohe Turgeszenz der Zellen 
bei gleichzeitiger Schrumpfung des Plasmas lieB sich an den Symbionten 
nicht nachweisen. 

Bei Streptomycin und hdherer Dosierung von Chloromycetin (5%) 
traten resistente Symbiontenpopulationen auf. Die Bakterien zeigten 
hierbei zwar keine ,,Anschwellungen‘ des Zelleibs, jedoch blieb die oft 
mehrfache Verlangerung erhalten. Anfianglich gramnegativ, reagierten 
die resistenten Symbionten spater wieder grampositiv. — Unter der 
Streptomycinwirkung erscheint die Resistenzentwicklung verstindlich, 
da es im allgemeinen als das Antibioticum mit rascher Resistenz- 
steigerung bekannt ist; sie tiberrascht dagegen fiir Chloramphenicol, 
das zusammen mit Terramycin und Aureomycin zu den Breitspektrums- 
antibiotica gehért. — Vielleicht ist die Ursache in einer Verwandtschaft 
der Symbionten zu den Corynebakterien zu suchen (GLASER, GiER und 
KertcuHex stellen sie in diese Gruppe). Chloromycetin wird fir die 
Bekimpfung derartiger Erreger wegen seiner geringeren Wirksamkeit 
weniger verwendet, wihrend Aureomycin und Terramycin auch hier 
positive Resultate ergeben. — Bei einem Teil der Tiere gelang es 
allerdings, unter denselben Bedingungen die symbiontischen Bakterien 
restlos zu entfernen, was darauf hindeutet, daB es sich bei der oben 
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geschilderten Erscheinung um ,,erworbene“ Resistenz handelt. Gegen 
Polymyxin B besitzen die Symbionten dagegen ,,natiirliche‘‘ Resistenz 
(s. WALTER 1954). 

Die Versuchstiere mit resistenten Symbionten brachten normale 
Kokons zur Ablage. Die Larven der F,-Generation besaBen aber nur 
mangelhaft besiedelte Bakteriocyten. Ob fiir diese Erscheinung die 
,»Infektionsformen“ verantwortlich zu machen sind oder ob die Ver- 
mehrung der Bakterien nicht normal erfolgte, kann nicht entschieden 
werden. Das weitere Verhalten dieser Tiere und der F,-Generation ist 
noch unbekannt. . 

Auch medizinisch wird dem Problem der resistenten Mutanten in 
jungster Zeit gréBere Beachtung geschenkt, wenn auch vorlaufig die 
Ergebnisse noch keine praktische Bedeutung erlangt haben. Biocu 
und Mitarbeiter (1953), HERRMANN und KUHLMANN (1954), PEzeR und 
Mitarbeiter (1953) und STEENKEN u. a. (1953) konnten fiir das Myco- 
bacterium tuberculosis einen volligen oder partiellen Verlust der Patho- 
genitat fir Meerschweinchen feststellen. Am Menschen sind bisher aber 
anscheinend keine derartigen Ergebnisse erzielt worden. 


2. Die Kernverhiilinisse der Symbionten 

Die Untersuchung der Kernstrukturen der Symbionten ergab gut 
sichtbare Korper, die in dieser Weise — Anordnung von 2 runden bis 
ovalen Gebilden in der Querachse — bisher nicht beschrieben worden 
sind. Es konnten dabei staindig die gleichen Ergebnisse erzielt werden. 

Da zunachst mit Hitzefixierung gearbeitet wurde, ist die schrift- 
liche Mitteilung Prmxarsxis, daB es sich dabei méglicherweise um die 
Anlage der neuen Querwand handle, durchaus verstindlich. Nach 
Bisset (1952) reagiert die junge Querwand ebenfalls basophil. Die 
regelmaBig wiederkehrende Lokalisation der Strukturen verleitet sehr 
leicht zu dieser Ansicht. Zudem ist bekannt, daB sich diese Art der 
Fixierung als zu ,,roh“ fir die Erhaltung der Kernstrukturen erwiesen 
hat. Deshalb wurde spiter ausschlieBlich mit einer von Murray (1953) 
angegebenen Fixierung gearbeitet, die sich fiir die Erhaltung der Bak- 
terienkerne als brauchbar gezeigt. hatte; die Ergebnisse waren aber tiber- 
raschenderweise dieselben. Auch bei der Anwendung der Nuklealreaktion 
nach FEULGEN (1939) und FeuLGEn und Mitarbeitern (1924a und b) zeig- 
ten sich, allerdings nur vereinzelt, die in der Querachse liegenden Gebilde. 

Bei Verwendung von Ribonuklease wurden infolge der elektiven 
Entfernung der Ribonukleinsiure des Plasmas (TuLASNE und VEN- 
DRELY 1947a) besonders klare Bilder erzielt. Die von diesen Autoren 
erwahnte ,,Blahung“ der so behandelten Zellen machte das Fehlen 
jeglicher Desmosen zwischen diesen Strukturen zur GewiBheit. 


356 WERNER FRANK: 


Die mit Giemsa-Lisung angefarbten Gebilde erinnern zunachst an 
eine neue Querwand, aber im Vergleich mit den Abbildungen von 
Miauxa (1894, 1897) und den Mikrophotographien von Roprnow (1946) 
lassen sich gewisse Unterschiede feststellen. Sie zeigen zwar ebenfalls 
, irisblendenartiges Wachstum“, wie es auch elektronenoptisch an 
Schnitten durch Bacillus cereus von CHAPMAN (1953) beschrieben wurde, 
aber das kontinuierliche Herauswachsen aus der Zellwand konnte niemals 
beobachtet werden. Die bei den symbiontischen Bakterien dargestellten 
Strukturen befinden sich stets neben der Wand. NruKxomm beschrieb 
bereits 1927 die Teilung der Symbionten. Seine Abbildungen zeigen 
die fir Bakterien tiblichen Vorgiénge, bei denen schlieBlich die neu- 
gebildete Wand als durchgehende Querlinie zu erkennen ist. 

Nach Untersuchungen von WALLHAUSSER (1952) scheint die Bildung 
der Querwand in irgendeiner Beziehung zu den Desoxyribonukleinsiure- 
komplexen der Kernaquivalente zu stehen. Er konnte mit Triphenyl- 
tetrazoliumchlorid Reduktionsorte in Bakterien sichtbar machen, die 
er infolge ihrer Verteilung in der Zelle in Beziehung zu den Nukleoiden 
bringt. Die zunachst tiber die ganze Zelle zerstreuten ,,K6rnchen“‘ 
wandern, nachdem die Zelle ihr Maximum an Ausdehnung erreicht hat, 
nach der Mitte hin. ,,An dieser Stelle — mitten durch die Ansammlung 
der Reduktionsorte hindurch — wird nun die neue Querwand angelegt.“ 
In diesem Zusammenhang diirfte es nicht uninteressant sein, daB schon 
Micuta (1894) von Kérnchen sprach, denen er chromatische EHigen- 
schaften zuschreibt und die ebenfalls zu der Stelle hinwandern, an der 
die neue Wand zur Ausbildung kommt. 


Wahrend WatiHAusser (1954) die Orte der Formazanbildung 
wiederum in Verbindung zu den Nukleoiden bringt und Brenig und 
Mitarbeiter (1949, 1952) zu derselben Ansicht gelangen, lehnen PREUNER 
und Mitarbeiter (1952) und Haun (1952) diese Auffassung ab. KELLEN- 
BERGER und HvusER (1953) sehen die Reduktionsorte als Stoffwechsel- 
k6érperchen an, die sie in Anlehnung an die ,,Nukleoide“ als ,,Chondri- 
oide‘‘ bezeichnen. 

Ob die hier diskutierten Strukturen mit den von Rosrnow (1946), 
PIEKARSKI (1949, 1951) und Brinemann (1952) beschriebenen ,,Kern- 
aiquivalenten“ identisch sind, ist vorliufig nicht zu entscheiden. Die 
Vermutung, daB in diesen Gebilden mindestens ein gewisser Teil von 
Desoxyribonukleinsaure lokalisiert ist, scheint aber gerechtfertigt. 


3. Verinderungen an den Wirtstieren nach Symbiontenverlust 
a) Firbung. Nach Verlust der Symbionten trat als auffilligstes 
Merkmal eine hellere Farbe und eine weniger starke Sklerotisierung 
der Cuticula auf. Wahrscheinlich liegt dieser Erscheinung eine Stérung 
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des Stoffwechsels zugrunde, wobei zunichst noch nicht gesagt werden 
kann, in welcher Weise die Bakterien in diesen komplexen Vorgang 
eingreifen. : ; 

Matex (1952) fand ein Lipoprotein, das bei Anwesenheit von 
o-Chinonen cine Braéunung erfahrt und das dem von WiGGLESWORTH 
(1947, 1948) beschriebenen Cuticulin sehr ahnlich ist. Eine Selbst- 
braunung der HiweiBe kann nicht erfolgen. Hackman (1953) wies eine 
Polyphenoloxydase nach, unter deren Einflu8 die Erhartung der In- 
sektencuticula erfolgt, allerdings ist dieser Vorgang nicht mit der 
Melaninbildung identisch, da sich auf spektroskopischem Wege ein 
Unterschied zwischen den erharteten Proteinen und Melanin ergab. 

Durch orientierende Versuche an Loboptera decipiens ist die ver- 
mutete Abhangigkeit der Ausfarbung der Cuticula von den Symbionten 
weiter erhirtet worden. Es ist immerhin auffillig, daB die dunkel 
gefarbte Zone nur das Abdomen — den Sitz der Symbionten — erfaBt 
und unvermittelt in die hellere Thoraxregion iibergeht. Die Exuvien 
dieser Tiere zeigten, daB die Farbe tatsachlich an Exo- oder Epicuticula 
gebunden sein mu, da die verschiedene Farbung auch daran erhalten 
blieb.. Damit erscheint es wahrscheinlich, da8 die Farbinderung nach 
Symbiontenverlust in dem von MaueK (1952) beschriebenen, in der 
Epicuticula lokalisierten Komplex verursacht wird. 

Auch bei anderen Tieren kann ein Zusammenhang zwischen den 
Symbionten und der Farbgebung bestehen, wie Manprmassan (1946) 
an Cicadella-Arten nachweisen konnte. BucouNER (1912) erwahnt 
Pigmentgranula, deren Herkunft auf Symbionten zurtickzufiihren war. 
Nach einer Bemerkung von H. ScuNEIDER (1954) besteht auch zwischen 
der einheimischen, symbiontenfithrenden Calandra granaria und der 
igyptischen Lokalrasse, die ihre Symbionten eingebiiBt hat, ein Unter- 
schied in Farbe und GroBe. 

b) Beeinflussung des Wachstums. Die vorwiegend von BUCHNER 
und seinen Schiilern angenommene Moglichkeit einer Vitaminproduktion 
durch symbiontische Mikroorganismen lief sich bei verschiedenen Insek- 
ten bestatigen, wihrend sich einige andere Versuchstiere nicht in ent- 
sprechender Weise verhielten (Kocw 1933a und b, 1937; ASCHNER und 
Rigs 1932; Pucuta 1954). — Die Blattiden stellen fiir ernahrungs- 
physiologische Versuche schon seit langerer Zeit ein beliebtes Objekt 
dar, wenn auch bisher nur symbiontenfiihrende Tiere verwendet werden 
konnten. — WoLuMAN (1926) gelang die aseptische Zucht von Blattella 
germanica. Er konnte wihrend 5 Jahren (14 Generationen) keinerlei 
Mangelerscheinungen an den Tieren beobachten. Bove (1936) kam bei 
Periplaneta orientalis zu einem anderen Resultat ; seine ebenfalls aseptisch 
geziichteten Schaben zeigten oft bis zu 100 Tagen kein nennenswertes 
Wachstum, und die Sterblichkeit betrug verschiedentlich bis zu 80%. 
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Bei spaterer Reinfektion der Nahrung mit Penicillium-Konidien gelang 
es, ein gesteigertes Wachstum zu erzielen, so daB nach 3 Monaten an- 
nahernd die GréBe der Kontrolltiere erreicht war. BUCHNER (1953) 
lehnt diese Versuche allerdings als unzureichend ab. In der Folge 
beschiiftigten sich noch viele andere Autoren mit ahnlichen Problem- 
stellungen. Es seien hier erwihnt: Metampy und Meynarp (1937), 
McCay (1938), BowErs (1940), Bowers und McCay (1940), Mrercaur 
‘und Parron (1942), Housr (1949a und b), House und Parron (1949), 
Hincvey (1953), Notanp und Baumann (1949), Notanp, Linty und 
BauMANN (1949) und Nonanp (1951). 

Unter Beriicksichtigung dieser Ergebnisse und den zahlreichen 
Veroffentlichungen iiber den Vitaminbedarf der Insekten durch G. FRAEN- 
KEL und Mitarbeitern (1942—1953), FROBRicH und OrrHaus (1939—1953) 
und von Gros und Mitarbeiter (1945) wurden nach Entfernung der 
Symbionten dem ohnehin hochwertigen Futter noch Vitamine in ver- 
schiedener Form zugesetzt. Eine wesentliche Beeinflussung der Tiere 
war aber gegeniiber solchen, die das normale Futter ohne weitere 
Zusaitze bekamen, nicht zu erzielen. Die Ovarien blieben bei allen 
Tieren sehr klein, nur bei Zufiitterung von ,,Polybion-Merck‘‘ + Pteroyl- 
glutaminsiure waren sie — in toto betrachtet — etwas gréBer. Ein 
Kokon wurde durch die symbiontenfreien Tiere in keinem Fall ab- 
gelegt. — Von einer Verwendung des Vitamin T-Goetsch wurde ab- 
gesehen, da Kocu (1951) und Koou und Mitarbeiter (1951) die Anwesen- 
heit eines neuen Wirkstoffes in diesem Praparat ablehnten und die 
tatsichlich vorhandene Wirkung auf eine Kombination bekannter Hefe- 
faktoren zurickfiihren. Auch Kauprwitz (1953) fand bei Tenebrio 
molitor keine Wachstumssteigerung. Die Beeinflussung, die GorrscH 
(1949) mit seinem Praparat bei Blattiden erzielen konnte, betraf ledig- 
lich eine Verschiebung der Proportionen zwischen Kopf und KG6rper. 

Der hohe Wuchsstoffgehalt des Fettkorpers vieler Insekten, der nur 
noch durch die Werte des Darms iibertroffen wird, scheint die Herkunft 
dieser Stoffe aus der Nahrung oder deren Synthese oder chemische 
Verainderung durch die Mikroorganismen des Darmes zu_bestiitigen 
(BusNEL und Dron 1943, KaupEwirz 1953). — Betrachtet man 
in diesem Zusammenhang das haufig groBe Wuchsstoffbediirfnis vieler 
Mikroorganismen, so wiire nicht ausgeschlossen, da auch die symbionti- 
schen Bakterien der Blattiden derartige Stoffe bendtigen und selbst 
wieder andere, fiir die Tiere wichtige Substanzen produzieren. Méglicher- 
weise sind die zahlreichen negativen Kulturversuche der Symbionten 
auf eine Vernachlissigung dieser Wuchsstoffe zurtickzufiihren. 

Die Antibiotica scheinen in der relativ hohen Dosierung, wie sie 
zur Entfernung der Symbionten angewendet wurden, einen hemmenden 
Kinflu8 auf das Wachstum der Schaben auszuiiben. Im Vergleich mit 
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solchen symbiontenfreien Tieren, die nur noch normales Futter erhielten, 
war ein geringer GroBenunterschied zu erkennen. Der Widerspruch zu 
den Versuchen von Murruy (1953), der nun auch fiir Insekten (Bombyx 
mori) die wachstumsstimulierende Wirkung der Antibiotica nachweisen 
konnte, diirfte aber in den wesentlich geringeren Mengen zu suchen 
sein (25mg je Kilogramm Futter). 


c) Unterdriickung der Ovarienentwicklung. Histologische Schnitt- 
praparate durch symbiontenfreie Imagines zeigten als auffalliges Merk- 
mal infantil gebliebene Ovarien, bei denen die altesten Oocyten deut- 
liche degenerative Prozesse erkennen lieBen. 


Ahnliche Verhaltnisse lagen vermutlich auch bei BrecHer und 
WIGGLESWoRTH (1944) vor, die bei Rhodnius prolixus nach Entfernung 
der symbiontischen Mikroorganismen keine Ovarienentwicklung fest- 
stellen konnten. Wurden aber derartige ,,sterile‘‘ Tiere mit normalen 
gemeinsam gehalten, so infizierten sie sich tiber die Faeces und die 
Ausfallserscheinungen verschwanden wieder. Pucuta (1954) gelang es 
bei symbiontenfreien Larven der Kleiderlaus — die er nach einer ver- 
besserten Methode von AscHneErR (1934) durch Zentrifugieren der Kier 
erhalten hatte — durch Fiitterung mit defibriniertem Blut + Vitaminen 

-eine Verwandlung bis zur Imago zu erzielen: Die Imagines starben aber 
meist nach kurzer Zeit, ohne ein Ei zur Ablage gebracht zu haben. Die 
Untersuchung ergab in jedem Ovidukt ein vollentwickeltes (?) Ei in 
einem fortgeschrittenen Stadium des Zerfalls. Damit war es PucuTa 
gelungen, den Eintritt des Todes zwar wesentlich hinauszuzégern — 
bei den Versuchen von ASCHNER und Riss (1932) starben symbionten- 
freie Tiere bedeutend friiher —, aber der wesentlichste Effekt, die Ablage 
reifer Hier, blieb auch hier aus. Der degenerative ProzeB der jeweils 
altesten Oocyten, wie er bereits von ASCHNER und RixEs (1932) be- 
schrieben wurde, konnte durch die Vitamine anscheinend nur zeitlich 
verschoben werden. 


Wabrscheinlich sind fiir die Ovarienreifung, wenigstens bei den 
Blattiden, irgendwelche Stoffe verantwortlich zu machen, die im Fett- 
korper abgelagert werden. Die Injektion von Fettkérperemulgaten 
normaler reifer Weibchen in symbiontenfreie und die daran anschlieBende 
Ablage von Kokons, scheint diese Auffassung jedenfalls zu bekraftigen. 
Es ist wenig wahrscheinlich, daB die Symbionten der Kleiderlaus nur 
dazu da sein sollten, bereits in der Nahrung vorhandene Substanzen 
zu vermehren; nach G. FRAENKEL (1952) kommen auch im Blut die 
wichtigsten Vitamine, allerdings in einer 5—10mal geringeren Konzen- 
tration als in Milch vor. — Bei den Blattiden dirften infolge der omni- 
voren Ernahrung die Verhaltnisse wohl noch giinstiger als bei den Kleider- 


lausen liegen. 
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KavupEwirz (1953) vermutet neben den nachgewiesenen Wuchs- 
stoffen auch eine Ablagerung von Metamorphosehormonen im Fett- 
kérper von Tenebrio molitor. Unter diesen Gesichtspunkten betrachtet 
gewinnen auch die Versuche von Iwanorr und MEsTscHERSKAJA (1935) 
an Bedeutung; diesen Autoren war der Nachweis eines Stoffes gelungen, 
der bei Blattella germanica die unreifen Ovarien der Préiimago in den 
reifen Zustand verwandelt. Vergleicht man die Befunde von JoLy 
(1954), der nach Exstirpation der Corpora cardiaca eine Atrophie der 
C. allata und eine Riickbildung der Ovarien beobachtete, mit diesen 
Untersuchungen, so erscheint die Moglichkeit einer Beziehung zwischen 
dem innersekretorischen System und den Symbionten als durchaus 
gegeben. 

Sowohl in den hier zitierten Fallen wie auch bei meinen eigenen 
Versuchen verlief die Oogenese der jiingsten Stadien normal. Die Fest- 
stellung von GLASER (1946), der in einzelnen Fallen ein volliges Fehlen 
der Ovarien — und das bei einigen Tieren schon 24 Std nach Injektion 
von nur 4000 E Penicillin beobachtet hatte — beruht vermutlich auf 
einer unzureichenden Versuchsanordnung. Entweder war bei diesen 
Tieren die Metamorphose erst kurz vorher erfolgt, so daB die Ovarien 
noch unentwickelt waren und der Beobachtung entgangen sind (GLASER 
gibt leider die Untersuchungstechnik nicht an), oder irgendwelche toxi- 
schen Beimengungen des Penicillins mu8ten diese Auflésung verursacht 
haben. — Die eigenen Versuche mit Carausius morosus ergaben keinen 
EinfluB des Penicillins auf die Ovarien dieser Insekten. 

Bei den Untersuchungen mit geschlechtsreifen weiblichen Schaben — 
die tiber 14 Tage eine groBere Dosis Penicillin injiziert erhielten — und 
die wihrend dieser Zeit noch Kokons ablegten, aus denen spiiter sym- 
biontenfreie Larven schliipften, ergab sich, da8 wahrscheinlich irgend- 
welche ,,Wirkstoffe‘‘ von den Symbionten geliefert werden, wie dies 
schon von ASCHNER und Rius (1932) fiir die Kleiderlaus vermutet wurde. 
AuBerdem diirfte ein gewisser Vorrat dieser Stoffe — wahrscheinlich 
im Fettkérper — gespeichert werden. Die in dieser Zeit noch nachweis- 
baren gramnegativen symbiontischen Bakterien sind wahrscheinlich 
infolge ihrer physiologischen Umstimmung kaum in der Lage gewesen, 
derartige Substanzen zu produzieren, da die Ablage von Kokons trotz 
ihrer Anwesenheit nur in den ersten Tagen erfolgte. — Daraus geht 
gleichzeitig hervor, daB die Symbionten fiir die Embryonalentwicklung 
nicht notwendig sind, sondern umgekehrt, wie schon von BLocHMANN 
(1888) angedeutet, eine normale Entwicklung des EHies Voraussetzung 
fiir die Besiedlung durch die Bakterien ist. 

d) Histologische Beobachtungen. Die Bakteriocyten von Versuchs- 
tieren, deren Symbionten einem langsamen Abbau unterlagen, traten 
auf Schnittpriiparaten sowohl durch den gut sichtbaren,.groBen Kern 
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alsauch durchden darum gelagerten ,, Bakterienschutt‘ hervor, Wodurch 
diese Anordnung der restlichen Bakterien verursacht wird, ist nicht zu 
sagen, méglicherweise stellt der Zellkern ein Zentrum dar, das die Ver- 
mehrung der Symbionten reguliert, so daB die symbiontischen Bakterien 
infolge dieser ,,Stimulierung“ lingere Zeit einer Abtétung entgehen. — 
Nach einer Hypothese von Fryx (1952) wird jedoch die Anzahl der 
Symbionten dadurch reguliert, daB das Symbiontenplasma selbst ein 
Stoffwechselprodukt abscheidet, das jeweils einen Zerfall der Mutter- 
zelle bedingt. 


Obwohl in vdllig geleerten Bakteriocyten haufig degenerierende 
Kerne gefunden wurden, zeigten die Larven, die ihre Embryonalentwick- 
lung ohne Symbionten durchlaufen hatten, verschiedene klar erkennt- 
liche Bakteriocyten. BucHNER (1912) sprach in diesem Fall von obliga- 
torischen Mycetocyten. 

Bei symbiontenfreien Oryzaephilus waren nach Kocu (1937) die 
Mycetome nach 25 Generationen noch in genau derselben Weise wie 
bei symbiontenfiihrenden angelegt. — Ahnlich verhilt sich die sym- 
biontenfreie agyptische Lokalrasse von Calandra granaria (MaANsouR 
1934, 1935), die einer Vermutung Kocus zufolge ihren Symbionten- 
- bestand durch die dort herrschenden hoheren Temperaturen eingebiiBt 
hat. Nach H. ScunErpER (1954) ist es durch Erhohung der Temperatur 
tatsichlich méglich, die Symbionten von C. granaria und C. oryzae 
abzubauen, die leeren Mycetome waren dabei denen der agyptischen 
Lokalrasse vergleichbar. 

e) Symbiontenbestand und Harnsiurestoffweehsel. Nach den Unter- 
suchungen von KELLER (1950), dem die Kultur der Blattidensymbionten 
auf einem harnsdurehaltigen Nahrboden gelang, und der wiederholt von 
Bucuner (1912, 1953) und Kocn (1952) geiuBerten Auffassung, dak 
die Symbionten im Dienste der Exkretverarbeitung stiinden, war zu 
erwarten, daB nach Entfernung der symbiontischen Bakterien der Harn- 
sauregehalt des Fettkérpers ansteigen wiirde. — Hine analytische Be- 
stimmung der Harnsiure machte diese Annahme sehr wahrscheinlich, 
wenn es sich auch dabei nur um Vorversuche gehandelt hat. 

Bei den Blattiden verleitet die benachbarte Lagerung der Harn- 
siurekonkremente zu den Bakteriocyten geradezu zu der Annahme 
eventueller Beziehungen zwischen Symbionten und Exkreten (BUCHNER 
1912, 1953); zudem werden ahnliche Verhaltnisse bei vielen anderen 
Insekten auch angetroffen. 

Bereits 1924 konnte ScuwarTz bei Kulturen der Lecanium-Symbion- 
ten einen Abbau von Harnsaure und anderen Purinderivaten nachweisen. 


Ahnlich verhielt es sich bei den Versuchen von L. SCHNEIDER (mit- 
geteilt bei Kocu und Mitarbeitern 1951), hier waren die Symbionten 
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einer heteropteren Wanze (Mesocerus marginatus) ebenfalls in der Lage, 
Harnsiurekristalle unter Bildung von NH, und CO, anzugreifen. KELLER 
(1950) konnte dagegen eine Verarbeitung der Harnséure durch die 
geziichteten Blattidensymbionten analytisch nicht verfolgen. Wieder 
anders lagen die Verhaltnisse bei Pseudococcus citri (FINK 1952); diese 
Symbionten vermochten nur Harnstoff abzubauen. 

Tora (1951) halt die Symbionten verschiedener Aphiden und 
Homopteren fiir , stickstoffaktiv‘‘; die Mikroorganismen sollen danach 
fihig sein, einerseits N, aus der Atmosphire, andererseits auch Harn- 
stoff und Harnsaiure zu verarbeiten. SmirH (1948), der sich unter 
Verwendung von N® ebenfalls mit diesem Problem beschaftigte, lehnte 
eine Bindung von N, aus der Luft ab. Infolge der hochgradigen Reduk- 
tion der Matpicutschen GefaBe bei Cocciden und Blattlausen wird die 
Aufarbeitung der Exkrete durch Symbionten allerdings wahrscheinlich 
(Sutc 1910 und Bucuner 1930). 

In diesem Zusammenhang verdienen auch die Versuche von BoDEN- 
STEIN (1953) Beachtung, der nach Exstirpation der Corpora allata + 
cardiaca bei Periplaneta americana ein Verschwinden der Urate beob- 
achtete und die C. cardiaca dafiir verantwortlich machen konnte. — 
Uber die Wirkungsweise der C. cardiaca herrscht allerdings bisher noch 
keine restlose Klarheit (PFLUGFELDER 1952). Eime Beziehung zum 
EiweiBstoffwechsel erscheint nicht ausgeschlossen (BODENSTEIN 1953). 
Vielleicht sind diese Probleme eng mit den Fragen der Wirkungsweise 
der Symbionten verkniipft. Jory (1945) stellte nach Wegnahme der 
©. cardiaca bei Dytiscus zunachst eine Atrophie der C. allata und daran 
anschlieBend eine Reduktion der Ovarien fest. Es trat also am Ende 
seiner Versuche derselbe Effekt auf wie bei Periplaneta orientalis nach 
Entfernung der Symbionten. — Andererseits vermégen die Symbionten 
eine stetige Zunahme der Urate bei fortschreitendem Alter der Tiere 
nicht zu verhindern (PHILIPTSCHENKO 1907, MELAMPY und Mrynarp 
1937). ) 

Sollte die Ansicht von WEBB (1950) allgemeine Giiltigkeit haben, so 
waren die normalerweise grampositiven Bakterien auf die Assimilation 
von Aminosiuren angewiesen, ohne die Exkrete als N- Quelle verwer- 
ten zu kénnen. Die Fahigkeit einer Uricolyse diirfte charakteristisch 
fir viele Insekten sein, wobei das Ferment allerdings auBer in den 
Matpicuischen GefaiBen auch im Fettkérper lokalisiert sein kann (LEt- 
FERT 1953, Razer 1953). — Die durch die Symbionten bewirkte ,,Ent- 
giftung® des Wirtskérpers wie sie von Koon (1952) und BucHNER (1953) 
angenommen wurde, wirkt sich aber anscheinend nicht lebensverlin- 


gernd aus, da ein vorzeitiger Tod der symbiontenfreien Tiere nicht zu 
beobachten war. 
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Zusammenfassung 


1. Durch Injektion und Verfiitterung verschiedener Antibiotica 
(Penicillin, Aureomycin, Terramycin) konnten die intrazellularen Sym- 
bionten von Periplaneta orientalis entfernt werden, wahrend sich bei 
Anwendung von Chloromycetin und Streptomycin bei einem Teil der 
Tiere resistente Bakterienpopulationen herausbildeten. 

2. Aerosporin zeigte keinerlei Wirkung auf die symbiontischen 
Bakterien. 

3. Bei der Untersuchung der Kernverhiltnisse der Symbionten traten 
stets 2 in der Querachse angeordnete Gebilde auf, die in dieser Weise 
bisher in der Literatur noch nicht beschrieben worden sind. Vermutlich 
bestehen diese Korper wenigstens zu einem Teil aus Desoxyribonuklein- 
sdure. Ein Zusammenhang zwischen diesen runden bis ovalen Strukturen 
und der Bildung der Querwand scheint wahrscheinlich. 

4. Unter dem EinfluB der Antibiotica zeigten die symbiontischen 
Bakterien morphologische und farberische Verinderungen, die sich bei 
allen wirksamen Antibiotica in einem Wechsel der Gramreaktion von 
grampositiv nach gramnegativ duRerten. Daneben war eine teilweise 
betrachtliche Verlangerung der Zellen zu beobachten. Bei geringen 
Chloromycetinkonzentrationen kam es auBerdem zu ,,Blahungen“ an 
den Bakterien, die als ,,Endkeulen“ und ,,Kniebildungen“ auftraten. 

5. Tiere, die resistente Bakterienpopulationen besaBen, waren in der 
Lage, normale Kokons zur Ablage zu bringen. Die daraus schliipfenden 
Larven zeigten nur mangelhaft infizierte Bakteriocyten. 

6. Die symbiontischen Bakterien sind fiir die Embryonalentwicklung 
nicht notwendig. 

7. Symbiontenverlust verursachte bei den Schaben eine charakteristi- 
sche Farbanderung. 

8. Tiere, die keine Symbionten mehr besafen, waren nicht in der 
Lage, reife Hier zur Ausbildung zu bringen, die Oocyten zeigten auf 
einem bestimmten Entwicklungsstadium jeweils degenerative Prozesse. 

9. Durch Zufiitterung von Vitaminen und Hefen lieBen sich diese 
Mangelerscheinungen nicht beheben. 

10. Die Injektion eines Fettkérperemulgates normaler reifer Weib- 
chen in symbiontenfreie, erméglichte es diesen Tieren wieder, Kokons 
zur Ablage zu bringen. Eine Entwicklung von Larven war dabei aller- 
dings nicht zu erzielen. 

11. Die Exkretamide (Harnsaure) scheinen nach Verlust der Symbion- 
ten eine Vermehrung zu erfahren. 
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Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. O. PFLUGFELDER, méchte 
ich fiir die Uberlassung des Themas sowie fiir das groBe Interesse und 
die wertvollen Ratschlage meinen herzlichsten Dank sagen. — Frau 
Prof. Dr. Dr. A. NreTHamMER bin ich ebenfalls fiir viele Hinweise auf 
bakteriologischem Gebiet zu Dank verpflichtet. 
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A. EKinleitung 

Eine der auffalligsten biologischen Erscheinungen bei den wasser- 
bewohnenden Oligochiten ist die ungeschlechtliche Fortpflanzung durch 
Teilung und die Bildung langer Ketten von Zooiden. Damit geht meist 
eine unerschépfliche Regenerationsfahigkeit parallel. Die Diskussion 
iiber das diesen Vorgingen zugrunde liegende Material hat eine groBe 
Anzahl von Arbeiten gezeitigt, ohne daB vollige Klarheit tiber die bei 
Fortpflanzung und Regeneration ablaufenden Wachstumsvorginge er- 
zielt worden wire: Einige Autoren (RANDOLPH, KRECKER, HAMMER- 
LING) sehen in indifferenten Zellen (Neoblasten), die dem Mesoderm 
eingelagert sind, das Material fiir die im weitesten Sinne regenerativen 
Vorgiinge, fiir Andere sind die Neoblasten nur zeitweilig aktivierte Zellen 
aller drei Keimblatter (MErwis), wieder Andere sehen den Neuaufbau 
der Segmente als Resultat der Zusammenarbeit der Neoblasten mit den 
durch Induktion embryonalisierten K6rperzellen an, die insgesamt als 
Blastocyten (Stotre) bezeichnet werden kénnen. Die Beantwortung 
dieser Fragen wird vielfach durch das Material bestimmt, wobei die 
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Zellansammlungen, die bei solchen Aufbauprozessen hiufig sind, den 
Uberblick iiber diese Vorgiinge und damit ihre Deutung ganz wesentlich 
erschweren. 

Da alle diese Fragen kirzlich zusammenfassend erértert wurden 
(SrotTE 1955), kann an dieser Stelle darauf verwiesen werden. 

Eine besondere Anziehung tibten offenbar die verwickelten Wachs- 
tumsvorginge aus, die zur Kettenbildung fiihren, deren Zustande- 
kommen aber oft nur schwer zu entwirren ist, wie das kiirzlich fir die 
Gattung Aeolosoma durch HeRLANT-MEEwIs und fiir Chaetogaster durch 
Meewis geschehen ist. Auch iiber die zeitliche Folge der Generationen 
liegen schon einige Angaben vor (MAupas 1889, 1919; HAMMERLING 
1924 [2]). 

Dieses dauernde Wachstum an mehreren Punkten der Tierkette und 
das dauernde Langenwachstum am Hinterende mubte suggestive Wir- 
kungen ausiiben, die sich zu der Vorstellung verdichteten, da das auf- 
bauende Zellmaterial, in den Neoblasten deutlich sichtbar, dauernd 
teilungsfahig und also ,,unsterblich“ sei, eine Ansicht, die besonders 
HAMMERLING (1924 [1, 2], 1932) vertreten hat. 

Bei dieser Einstellung wurde wohl iibersehen, daB das Wachstum 
in der Tierkette auf Grund iiberdurchschnittlicher Ernahrung erfolgt: 
Das Wachstum bleibt also nicht auf das Hinterende beschrankt, sondern 
setzt gleichzeitig an mehreren Punkten des K6rpers ein, wodurch die 
Kette zustande kommt. Sinkt aber die Nahrungsmenge, so bleibt 
schlieBlich nur das Wachstum am Hinterende erhalten: Der Wurm 
bekommt dadurch einen individuellen Charakter und sein Schicksal hat 
eine andere biologische Bedeutung, die Interesse fiir uns gewinnt. 

Dieselben Vorginge der Individualisierung sind aber auch zu be- 
obachten mit dem Ubergang zum geschlechtlichen Zustande: auch hier 
erfolgt Abklingen der Wachstumsvorginge. Gerade die Tatsache aber, 
daB geschlechtliche und ungeschlechtliche Zooide bei den Limikolen 
nur selten nebeneinander beobachtet werden, ja bei manchen Arten die 
ersteren tiberhaupt fehlen, mag zur Vernachlissigung des Einzelzooids 
beigetragen haben. Die verhiltnismaBig spirlichen Wachstumsvorgange 
am Hinterende solcher Tiere scheinen mir geeignet, die zellularen Vor- 
gainge einer Priifung zu unterziehen, wie dies frither bei den zellarmen 
Neubildungsvorgingen in der Teilungszone von Dero limosa Letpy mit 
Vorteil von mir ausgenutzt werden konnte (StonrE 1933 [1]). 

In der freien Natur kommen neben Ketten immer Einzeltiere vor, 
wenn auch nicht gerade beim Ubergang zur Geschlechtsperiode, weil 
diese nur aus einem Zeitabschnitt reichlicher Nahrungszufuhr hervor- 
gehen kann. So war zu vermuten, daB bei geeigneter Fiitterung im 
Experiment ebenfalls ungeschlechtliche Zooide ahnlich wie die Ge- 
schlechtstiere in individueller Form mit beschranktem Langenwachstum 
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erhalten werden kénnten. Dieses abklingende Wachstum wiirde an den 
im Hinterende existierenden undifferenzierten Zellen vielleicht Ver- 
anderungen sichtbar machen, die Riickschliisse auf ihre Bedeutung fir 
alle Neubildungsvorginge im Limikolenorganismus zulieBen. 

Solche Hoffnungen bewogen mich, den individuellen Erscheinungen 
an ungeschlechtlichen und geschlechtlichen Zooiden von Stylaria la- 
custris L., die mir in einem riesigen Material zur Verfiigung stand, meine 
Ge aearnket zu widmen. Schon vor Jahren hatte ich mich mit den 
Alterserscheinungen bei der Gattung Nais beschiftigt (SronrE 1927), 
allerdings nur bei ungeschlechtlichen Zooiden. Da8 diese Erscheinungen 
als Altersverinderungen anzusehen seien, hat spater HAMMERLING (1932) 
bezweifelt. Ich glaube, daB ich heute in der Lage bin, nicht nur weitere 
Beweise fiir echte Altersveranderungen vorlegen zu kénnen, sondern 
auch eine Schilderung des natiirlichen Todes bei ungeschlechtlichen und 
geschlechtlichen Zooiden von Stylaria lacustris, ablesbar am Verhalten 
und an den histologischen Veranderungen, geben zu kénnen. 


B. Biologische Bemerkungen zum Material 


Stylaria lacustris L. fand ich in groBen Mengen im SchloBteich in Waldsee 
(Oberschwaben), und zwar im Bewuchs der Uferregion und insbesondere in den 
schwimmenden Biischeln von Ceratophyllum. Wahrend der Dauer der beiden letzten 
Jahrzehnte wurde diese Form von mir ziemlich regelmaig beobachtet. 

Der SchloBteich von Waldsee ist ein auSerordentlich arten- und individuen- 
reicher Biotop. Er wird einerseits von einem Bach durchstrémt, andererseits 
werden nahrstoffreiche Abwasser, nach Regengiissen iiberreichlich, aus dem Ort 
ihm zugefiihrt. Hohe Baume stehen an seinem Ufer und im Herbst fallen ihre 
Blatter in der Uferregion in den See. Auf dem Wasser tummeln sich Wildenten 
und Lachmoéven. 

Durch einige Messungen in den Herbstmonaten wurden folgende O,-Werte im 
Wasser nachgewiesen: 

7.9.34. Lufttemperatur: 5—10°C (nach kalten Tagen warm). Seemitte: 
16,9 mg O,/L. Seerand (mit Lemna): 12,45 mg O,/L. 

3. 11. 34. Lufttemperatur: In der Nacht —5° C. Seerand: 9,9 mg O,/L. (Laub- 
fall, Ceratophyllum fast verschwunden.) 

Der SchloBteich halt nach allen Beobachtungen die Mitte zwischen Eutrophie 
und Oligotrophie, wobei der O,-Schwund normaler eutropher Teiche infolge der 
geringen Tiefe sich wenig auswirkt. 

In diesem Teich waren die Stylarien seit September 1934, dem Beginn der 
Beobachtungen, immer massenhaft vertreten, bis September hatten die Wiirmer 
Teilungszonen, die allerdings nicht auf der Hohe der Entwicklung standen. Im 
November waren die Stylarien geschlechtsreif und auf der Hohe der Eiproduktion. 

In den folgenden Jahren, insbesondere den Jahren 1953 und 1954, war durch 
regelmaBige Probenentnahme festzustellen: Im Friihjahr und Sommer ist Stylaria 
nur ungeschlechtlich in starker Vermehrung im Teich anzutreffen, der Hohepunkt 
der Vermehrung lag in Juni und Juli: Wahrend die Wiirmer gewoéhnlich nur aus 
den Ceratophyllumbiischeln in groBer Zahl auszuschiitteln waren, konnten sie 
wahrend der Massenentwicklung im Sommer auch aus dem freien Wasser geschépft 


werden. 
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Am 1.10.53 war Beginn der Geschlechtlichkeit festzustellen (vielfach noch 
Teilungszonen an Tieren mit deutlicher Entwicklung der Keimdriisen, kein Cli- 
tellum). 

i 31. 10. 53 sind die Stylarien geschlechtsreif mit leeren Samen- und Hisacken, 
das Clitellum noch gut entwickelt, Darm leer, Teilungszonen fehlen. 

16. 6.54: Ceratophyllum tritt auf, Stylarien sehr zahlreich. 

14. 7.54: Massenentwicklung der Stylarien, vorherrschend dreifache Ketten. 

30. 9. 54: Lufttemperatur +2°C, kalt, Schnee. Durch hohen Wasserstand 
Ceratophyllum iiberwiegend fortgeschwemmt oder durch Detritus stark verschmutzt. 
Stylarien sehr hinfallig (O,-Mangel?) Geschlechtstiere in Ceratophyllum versteckt, 
Population iiberwiegend geschlechtlich, kleinere Tiere mit oder ohne Teilungszonen. 

Man kann also sagen, daB die Geschlechtsperiode von Stylaria lacustris im 
Schlo8teich von Waldsee in dem Zeitraum September—November lag. DaB dies 
keine zeitlich festgelegte Sexualperiode bedeutet, habe ich schon friiher nach- 
gewiesen (SToLTE 1921) und ist von Eckert (1927) bestatigt worden. Es muB tiber- 
haupt betont werden, daB die Lebenserscheinungen bei Stylaria in ganz ausge- 
sprochenem Mae von den Faktoren des Biotops abhangig sind. Es war also 
unbedingt notwendig, neben den Versuchen im Laboratorium die dauernde Kon- 
trolle im natiirlichen Biotop einhergehen zu lassen. Andererseits konnten die 
Bedingungen des Laboratoriumsversuchs den Bedingungen in der freien Natur 
entsprechend gestaltet werden. Schaidigungen an den Versuchstieren muften 
ihre Parallele im natiirlichen Biotop haben, um nicht als pathologisch abgetan 
zu werden. 

Fiir die Haltung der geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Zooide von 
Stylaria im Laboratorium hatte sich im Laufe der Jahre folgende Methode ent- 
wickeln lassen: Die Wiirmer wurden in Boveri-Schalen gehalten, die Monate vor 
Beginn der Zucht mit Detritus und Griimalgen (Chlorella u.a.) beschickt wurden. 
Mit der Zeit bildete sich an den schragen Wanden der Schalen ein einheitlicher 
Algenbezug, der fiir den notwendigen Sauerstoffgehalt des Zuchtwassers sorgte, 
denn der Sauerstoffbedarf, vor allem der Geschlechtstiere, ist sehr bedeutend. Der 
Detritus, mit dem die Stylarien gefiittert wurden, und deren Fakalien dienten den 
Algen als Stickstoffquelle. Aber trotzdem mufSten in Mehrfachkulturen taglich 
die Faces abpipettiert werden: dann erst war taglicher Wasserwechsel unndtig. 

Mit einer ahnlichen Fiitterungsmethode hatte Eoxmrr (1927) gute Erfolge 
gehabt, allerdings nur fiir kiirzere Zuchtdauer. Dagegen eignet sich die Fiitterung 
mit Salat, die kiirzlich auch Hyman (1941) empfohlen hat, fiir Stylaria nicht, da 
das O,-Bediirfnis nicht befriedigt wird. Leben diese Wiirmer doch durchweg in 
den obersten durchlichteten Wasserschichten, unmittelbar an den Ceratophyllum- 
Blattern. Oft konnte ich beobachten, daB die Blattchen dieser Pflanze, in die 
Zuchtschalen gebracht, eine geradezu magische Anziehungskraft auf die Wiirmer 
austibten: Die Wiirmer schwammen sehr schnell darauf zu und verschwanden 
zwischen den Blattern. Trotzdem der an den Ceratophyllum-Blattchen haftende 
Detritus die eigentliche Nahrung der Wiirmer war, war die Zugabe solcher Blatter 
in die Zuchtschalen nicht ratsam, da die Wiirmer an den rauhen Oberflichen der 
Pflanze sehr fest hafteten, so daB sie nur unter Verletzung von den Blattchen frei- 
zubekommen waren oder auch nicht wiederzufinden waren. 

Da8 die Stylarien in den so praparierten Boveri-Schalen gut gediehen, zeigte 
ihre lebhafte FreBtiatigkeit und die Neigung, geschlechtsreif zu werden, was wohl 
auf den hohen O,-Gehalt in den Schalen zuriickzufiihren ist. 

Auch im natiirlichen Biotop waren die Wiirmer gegen Verschmutzung sehr 
empfindlich: Sie zogen sich dann in die innersten Winkel der Ceratophyllum-Blatt- 
chen zuriick und kamen erst allmahlich wieder hervor, wenn sie in sauberem Wasser 
gehalten und dann ausgeschiittelt wurden. 


Individualitat, Lebensdauer und natiirlicher Tod der Zooide 3v1 


Das Auffinden von alternden Tieren war naturgemaB im SchloBteich recht 
schwierig, tiber die Lebensdauer genaue Angaben zu machen nicht mdglich, da 
die ganz alten Tiere so geschwacht sind, daB sie beim Herausfischen wohl meist 
zu Boden sinken. Auch sind im SchloBteich die Stylarien das bevorzugte Futter 
der Jugendstadien des Hechtes, die dort so zahlreich sind, daB der Hecht zentner- 
weise gefischt werden kann. 

Die vorliegenden Untersuchungen haben sich iiber einen Zeitraum von 2 Jahr- 
zehnten hingezogen, da in den Kriegsjahren anderweitige Inanspruchnahme die 
Arbeit verz6gerte und die ersten Nachkriegsjahre wissenschaftlicher Arbeit tiber- 
haupt abhold waren. 


C. Befunde und Versuche 
I. Lebensgeschichte der geschlechtlichen Zooide 

Es liegen bisher keinerlei Beobachtungen vor, ob eine aus dem Ei 
geschliipfte Stylaria im ungeschlechtlichen oder geschlechtlichen Zu- 
stande ist. Dawyborr (1941) gibt nur an, da die Stylarien beim Ver- 
lassen des Eies noch keine Afterdffnung besitzen. Da die Sexualitat 
aber nur auf der Grundlage einer tiberdurchschnittlichen Ernaihrung 
eintritt, ist anzunehmen, da der ausgeschliipfte Wurm zunichst sich 
ungeschlechtlich vermehren wird. Innerhalb einer Population von Sty- 
laria sind sicher die meisten Mitglieder ungeschlechtlicher Herkunft. 

Wenn nun aus einer ungeschlechtlichen Kette Geschlechtstiere her- 
-vorgehen, so mu8 schon in der Kette an den hinteren Zooiden die erste 
Anlage der Keimzellen erfolgen, da Hoden und Ovarien im 5. bzw. 
6. Segment liegen, die Segmente I—V aber aus der hinteren Halfte 
der Teilungszone entstehen. Mit der Anlage der Teilungszone wird also 
auch die Lage der Keimzellen festgelegt (StotrE 1933 [2]). Die Gonaden 
sind in diesem letzten Stadium ungeschlechtlicher Fortpflanzung kleine 
kugelige, nur unter dem Mikroskop sichtbare Gebilde. 

Lost sich nun das mit solchen frihen Gonadenanlagen ausgestattete 
Hinterzooid ab, so bedeutet das den Beginn der selbstaéndigen Existenz 
eines Geschlechtstieres, wenn wir annehmen, da’ im Vorderzooid noch 
keine Keimdriisen entwickelt waren. 

Innerhalb des geschlechtlichen Zustandes kann man 3 Stadien 
unterscheiden, die bis zur Vollreife durchlaufen werden. Im 1. Sta- 
dium ist der gefiillte Samensack sichtbar, der sich tiber einige Segmente 
nach hinten erstreckt. Das 2. Stadium ist charakterisiert durch das Auf- 
treten von Hiballen im hintersten Teile des Eisackes, in den sich der 
Samensack hineingeschoben hat. Manchmal ist auch jetzt schon das 
Clitellum auf der Haut durch einen bliulichen Schimmer erkennbar. 
Das 3. Stadium der Vollreife ist erreicht, wenn das Clitellum wohl 
abgegrenzt tiber das 5. bis 7. oder 8. Segment sich erstreckt und die 
paarigen Spermatheken im vorderen Teile des 5. Segmentes, die sich 
mit ihren Ampullen in den Samensack schieben kénnen, sichtbar werden. 
Falls an einem solchen reifen Geschlechtstier eine Teilungszone noch 
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vorkommen sollte, ist sie entweder im ,,reversiblen“ Zustande (ECKERT 
1930) und wird in kurzer Zeit resorbiert, oder sie ist weiter fortgeschrit- 
ten, also nach Eckert im Refraktarstadium, dann erfolgt die Los- 
trennung des Hinterzooids. 

Nunmehr ist das Zooid im vollen Besitze seiner Individualitét und 
mup als vollreifes Geschlechtstier bezeichnet werden. 


p.W. 


Cl. 


Abb. 1. Stylaria lacustris L. Vollreifes Geschlechtszooid mit verkiirztem Riissel, 
ausgebildetem Clitellum (Cl) und kurzer pygidialer Wachstumszone (p.WV.). Photo 


Aber auch in diesem Zustande bleibt das Wachstum am Hinterende 
zunachst noch erhalten, so daB solche Tiere schlieBlich die doppelte Zahl 
von Segmenten erreichen gegeniiber ungeschlechtlichen Zooiden. Diese 
letzteren sind (nach DEHORNE 1916—1918) etwa 27 Segmente lang, d. h. 
sie enthalten 5 Kopfsegmente und 22 Rumpfsegmente, da der Bereich 
der Teilungszone bei Stylaria zwischen dem 12. und 22. Rumpfsegment 
liegt. Kin reifes Geschlechtszooid aber, wie es etwa in Abb. 1 wiederge- 
geben ist, besitzt 49 Segmente (5 + 44), also genau die doppelte Zahl der 
Rumpfsegmente. Die bei diesem Exemplar sichtbare Verjiingung des 
Hinterendes deutet darauf hin, daB die Wachstumsenergie des Zooids 
nachgelassen hat. Das Heranwachsen der Gonaden und die Fiillung von 
Samen- und Eisack fiihren zu einer starken Dehnung des sie beher- 
bergenden Vorderkérpers und zusammen mit der eben geschilderten 
Verdoppelung der Segmentzahl erscheinen die Wirmer sehr stark 


Individualitat, Lebensdauer und natiirlicher Tod der Zooide 373 


vergroBert. In der Population kommen daneben immer noch kleinere 
Exemplare vor, die sich meist als ungeschlechtliche Hungerformen 
erweisen. 

Gema8 den Angaben der Autoren lésen sich die Gonaden der Naididen 
frithzeitig vom Orte ihrer Entstehung und die Entwicklungsstadien der 
Keimzellen werden in die Sackbildungen, die Ausstiilpungen der Dissepi- 
mente darstellen, aufgenommen (MrHra 1924; Srotre 1934). In meinem 
Freilandmaterial fand ich aber ein besonders kraftiges Exemplar, das 
neben einem wohlgefiillten Samen- und Eisack noch je ein Paar Hoden 
und Ovarien an ihrem Ursprungsorte aufwies. Auch die Tatsache der 
schnellen Regeneration der Gonaden bei Stylaria, die Janpa (1927) 
schildert und die ich bestatigen konnte (s. unten), spricht fiir das Weiter- 
bestehen der Gonadenanlagen bei besonders vitalen Individuen. Darauf 
wird spater nochmals zuriickzukommen sein. 

Auf Grund dieser Tatsachen taucht nun die erste der hier zu behan- 
delnden Fragen auf: Ob ndémlich ein Geschlechtszooid von Stylaria lacustris 
ein abgeschlossenes Lingenwachstum besitzt oder ob diesem Wachstum keine 
Grenze gesetzt rst. 

Es mu8 vorausgeschickt werden, dafi dabei an eine fixierte Segment- 
zahl nicht gedacht werden kann, sondern an einen Bereich, innerhalb 
dessen entsprechend den Ernahrungsverhiltnissen das Wachstum zum 
Stillstand kommt. Denn wie der Bereich der Anlage einer Teilungszone, 
so wird auch die Gesamtlinge weitgehend, wenn auch nicht ausschlieB- 
lich, durch die zur Verfiigung stehenden Nahrstoffe bestimmt. 

Tatsachlich konnte ich in meinem Material beobachten, da’ nach 
Abgabe der Geschlechtsprodukte das Langenwachstum wieder auflebte, 
weil jetzt offenbar dem Organismus die Stoffe wieder zur Verfiigung 
standen, die wihrend der Geschlechtsreife fiir die Keimzellen verbraucht 
wurden. In dem so verlingerten Kérper kann wohl mitunter eine neue 
Teilungszone angelegt werden, meistens werden aber dazu die Reserven 
nach AbschluB der Geschlechtsperiode nicht ausreichen, was auch in den 
stark verjiingten letzten Segmenten solcher verlingerter Wiirmer zum 
Ausdruck kommt. Wir werden aber weiter unten sehen, da® auch andere 
Griinde gegen einen solchen Wiedereintritt von Teilungsvorgingen 
sprechen. 

Die Beantwortung der oben gestellten Frage wird aber vielleicht 
auch Licht werfen kénnen auf das Schicksal der in die Wachstumszone 
eingelagerten totipotenten Zellen, und schlieBlich fiihrt die Untersuchung 
dieser Frage von selbst zu Feststellungen tiber die Lebensdauer und den 
natiirlichen Tod der geschlechtlichen Zooide. 

Man war bisher der Meinung, daB bei den niederen wasserbewohnen- 
den Oligochaten, bei Aeolosoma und den Naididen, das Wachstum am 
Hinterende ein dauerndes sei und die Verlangerung des Wurmkorpers 
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durch die Teilung wieder ausgeglichen wiirde. Auch fiir die geschlecht- 
lichen Zooide nahm man an, daB nach dem Abklingen der Sexualitat 
Teilungsvorginge zusammen mit dem einsetzenden Wachstum am 
Hinterende wieder auftreten. Daher bezeichnete ich friiher (STOLTE 
1935) die vor der Teilungszone einer Stylaria liegenden Segmente als 
, _Individualteil des Wurmes, der von Teilungsvorgingen unberihrt 
bleibt. 

In einer solchen Auffassung bestirkte mich eine Reihe von Beobach- 
tungen an Freilandmaterial, die ich zur Zeit der geschlechtlichen Voll- 
reife der Wiirmer machen konnte. Ich fand verschiedentlich besonders 
groBe Exemplare, die in der Mitte des Koérpers, etwa kurz hinter dem 


Abb. 2. Geschlechtszooid mit kontrahierten Segmenten (k.S.) hinter dem 
Geschlechtsapparat 


Geschlechtsapparat, mehrere in der Langsrichtung zusammengezogene 
Segmente aufwiesen (Abb. 2). Diese Zone erstreckte sich gewohnlich 
tuber 4 Segmente. Zunachst hielt ich diese Erscheinung fiir eine Form 
der Autotomie, durch die sich der Wurm vom gesamten Geschlechts- 
apparat befreit und wieder zur ungeschlechtlichen Fortpflanzung zuriick- 
kehrt. 

Genauere Beobachtung und die Feststellung, daB der merkwiirdige 
Vorgang nur bei besonders vitalen Geschlechtstieren und auch nie in 
meinen Kulturen auftrat, lie} eine ganz andere Erklarung als richtig 
erscheinen: Der Geschlechtsapparat dieser Stylarien war besonders stark 
mit Spermien und Hiballen gefiillt; er driickte damit den Darm sehr 
stark zusammen, ganz besonders an seinem Hinterende, wo groBe in der 
Reife weit fortgeschrittene Samenpakete und Eiballen liegen (10.° bis 
12. Segment). Der auf dem Darm liegende Druck fiihrt nun dazu, daB 
hinter dem Geschlechtsapparat der Darm dort, wo er wieder seine volle 
Bewegungsfreiheit hat, einrei8t, Darminhalt und Fermente in die Leibes- 
hohle gelangen und die Liingsmuskeln der 4 Segmente darauf mit 
Kontraktion antworten. Dadurch werden Haut und Darm in Falten 
gelegt und hier entsteht eine fiir das ZerreiBen des Wurmes bevorzugte 
Stelle. Abb. 3a zeigt die Kontraktionszone in einer Skizze nach dem 
Leben, Abb. 3b dasselbe im Liangsschnitt und Abb. 4 ist der Beweis, 
da® nach der ZerreiBung in manchen Fallen wenigstens das Hinterstiick 
des Wurmes lebensfihig und vielleicht auch regenerationsfahig bleibt; 
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Abb. 5, ein Langsschnitt durch den Darm, la8t uns einen Durchbruch 
des Darmepithels in die Leibeshdhle erkennen. 


Abb. 3a. Geschlechtszooid mit ,,Kontraktionszone‘, nach dem Leben. #.S.s. Ei- und 
Samensack, K.z. Kontraktionszone 


Sp >, 


Abb. 3b. Dasselbe, Lingsschnitt durch das 
Hinterende des Geschlechtsapparates und 
die Kontraktionszone, 60 x. Flemmings 
Gemisch, Hisenhimatoxylin. Sp Sperma- 
tidenhaufen, 7.0. Teilovarien, 
k.L. kontrahierte Lingsmuskeln 


Das ZerreiBen des Darmes ereignet sich wohl dadurch, daB der Darm - 
in der Geschlechtsregion festgeklemt ist und nun bei den Schwimm- 
bewegungen des Wurmes, die iibrigens infolge der Schwere der Keim- 
driisen sehr schwerfallig sind, nicht nachgeben kann. Bei sehr alten 
Tieren findet man solche Kontraktionsstellen der Muskulatur an mehreren 
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Punkten des Wurmkérpers, woraus zu schlieBen ist, da der Darm alter 
Wirmer hinfilliger und fiir solche Vorfalle empfainglicher wird. 

Das Ganze ist also keine physiologische Erscheinung, sondern durch- 
aus pathologischer Natur, ein ,,Ungliicksfall, der bei Stylarien mit 


Abb. 4. Geschlechtszooid nach Trennung in der Kontraktionszone. An der Trennungsstelle 
Regenerationsvorgange 


Gia. 


B.st. 
Abb. 5. Langsschnitt durch die Kontraktionszone mit Bruchstelle (B.sé¢.) in der Darmwand. 
Photo. G.a. Geschlechtsapparat 


besonders gut geftillten Samen- und Hisiécken, also bei vitalen Exem- 
plaren, vorkommt. In meinen Zuchten waren solche Muskelkontrak- 
tionen hinter dem Geschlechtsapparat nicht zu beobachten, weil hier 
die Keimzellproduktion den Bedingungen entsprechend gemafigter ver- 
lief. Dieses Zerbrechen der Wiirmer ist aber deshalb nur selten von 
Regeneration gefolgt, weil das 17,.—24. Segment, die zur Teilungszonen- 
bildung befihigt wiaren, wahrscheinlich den dafiir notwendigen Differen- 


zierungsgrad iiberschritten haben (EckeRT 1927), worauf noch spiter 
zuriickzukommen sein wird. 
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Sehen wir uns nun einmal die Geschlechtstiere auf ihre normale 
Lange hin an, so sei hier zunichst eine Gruppe von 9 geschlechtlichen 
Zooiden angefiihrt unter Ausschaltung der Individuen, deren Lange 
durch Verlust hinterer Segmente abnorm verkiirzt worden ist: Die 
Stylarien hatten die Segmentzahlen (Kopf + Rumpfsegmente): 49, 51, 
46, 36, 45, 47, 58, 57, 46. Die Laingen liegen also in dem Bereich 
36—58, im Mittel bei 48,3. Fiir unsere Betrachtung sind aber die héch- 
sten Zahlen von Bedeutung, sie liegen zwischen 50 und 60 Segmenten. 
Stylarien mit mehr als 60 Segmenten sind mir nie zu Gesieht gekommen. 

Da wir annehmen miissen, da8 mit diesen Segmentzahlen der Bereich 
der ,,ausgewachsenen“ Geschlechtstiere bestimmt ist, sprechen wir 
damit diesen Zooiden eine Individualitaét zu, die im Rahmen dieses 
Langenbereiches immer wieder realisiert wird. Diese Auffassung findet 
nun weitere Stiitzen in den folgenden Beobachtungen: 

In meinen Zuchten wurden haufig Wirmer mit gefiillten oder aus- 
gestilpten Spermatheken gefunden. Dies deutet darauf hin, daB der 
sexuelle Zustand der Stylarien in meinen Zuchten erreicht wurde oder 
nicht unterbrochen wurde, wenn Freilandmaterial in die neuen Be- 
dingungen der Zuchtschalen tibertragen wurde. Werden doch die Sty- 
larien tiberhaupt schneller als alle anderen Naididen unter den ange- 
gebenen Zuchtbedingungen im Laboratorium geschlechtsreif. Nach 
einigen Wochen der Haltung fand ich denn auch immer abgelaichte 
Formen mit leerem Samensack und mit nur noch wenigen, oft unreifen, 
Kiern im LEisack. 

Solche Formen weisen nun aber regelmaBig eine Reihe von Verinde- 
rungen auf, die als Alterserscheinungen anzusprechen ich mich fir be- 
rechtigt halte, zumal die gleichen Verdnderungen am Ende der Geschlechts- 
periode im November im SchloBteich in Waldsee haufig zu beobachten 
waren. Ihrer Schilderung will ich mich nunmehr zuwenden: 

Erstens war bei den Stylarien, die abgelaicht hatten, die K6rper- 
partie, die der Geschlechtsapparat eingenommen hatte, also der Bereich 
des 5.—12. Segmentes, leer, durchsichtig, aber stark aufgeblaht (Abb. 6). 
Im Gegensatz dazu waren die davorliegenden Segmente I—V, also der 
Kopfteil, stark geschrumpft, was in starker Fialtelung dieses Vorder- 
abschnitts sich ausdriickte. Diese Schrumpfung erstreckte sich auch auf 
Riissel, der zu einem unscheinbaren Gebilde wird, 

Die zweite auffallige Erscheinung bestand in weitgehender Verinde- 
rung des Chloragogens. Im Gegensatz zu den Angaben, die ich frither 
fiir einige Nais-Arten gemacht habe (Store 1927), wo eine enorme 
Uberfiillung des Darmchloragogens bei alternden Individuen zu be- 
obachten war, tritt eine solche Anhaufung bei Stylaria nicht ein, wohl 
aber beobachtet man eine in den vordersten Rumpfsegmenten begin- 
nende und nach hinten kontinuierlich weiterschreitende Schwarzung des 
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Chloragogens und gleichzeitig eine am gleichen Punkte einsetzende Ab- 
lésung einzelner schwarzer Korner, die in der Leibeshohle liegen (Abb. 6). 
Bei den Geschlechtszooiden wird diese Schwirzung bei vollreifen Tieren 
oft erst hinter dem Geschlechtsapparat sichtbar, da waihrend der Vollreife 
der Chloragogenbezug der Geschlechtssegmente gewisse Umwandlungen 
erfahrt. 

Zwei Griinde fiir das Auftreten solcher Chloragogenbrocken lassen 
sich anfiihren: Es mag die Schwimmbewegung des Vorderk6rpers diese 
Region des Darmchloragogens besonders beanspruchen, wofiir auch die 
Feststellung spricht, da bei alten Zooiden das Chloragogen sich an den 


G D 


Ch.b. K.s. 
Abb. 6. Vorderk6érper eines Geschlechtszooids aus dem Freiland, nach dem Ablaichen, total. 
Photo. Ch.b. Chloragogenbrocken in der Leibeshéhle, D &uerlich anhangender Detritus- 
brocken, G Reste des Geschlechtsapparates, K.s. Kopfsegmente, R Riissel 


Dissepimenten am langsten halt, was dem Wurm eine Art Zebrastreifung 
verschafft. Die Dissepimente sind ja bei der segmentalen Kontraktion 
der Langsmuskulatur relative Ruhepunkte. 

Den anderen Grund fiir die Ablésung am Vorderende der Rumpf- 
segmente sehe ich in der Tatsache, da diese auch gerade die altesten 
Segmente des Zooids sind. 

Kine solche Schwarzung, bei den altesten Segmenten beginnend, hat 
auch v. HAFFNER (1928) bei Lwmbriculus variegatus beschrieben und als 
Altersmarke verwendet. 

Mit diesen Chloragogenverinderungen parallel vollzieht sich eine 
Schrumpfung der Haut, die stellenweise aufbricht und sich von der 
darunterliegenden Muskulatur abhebt (Abb. 7). So findet man nicht 
selten Wiirmer, die scheinbar nur noch durch den Darm zusammen- 
gehalten werden. Der Zusammenhalt der Segmente wird aber auBerdem 
durch die Célomsiacke garantiert. Der Darm macht auch bei sehr alten 
Tieren immer einen intakten Eindruck, das gleiche gilt fiir das Bauch- 


mark, das in der ganzen Linge des Tieres eine durchaus normale Struktur 
besitzt. 
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Wahrend sich diese Verainderungen am geschlechtlichen Zooid voll- 
ziehen, die Schwarzung des Chloragogens immer weiter nach hinten sich 
ausdehnt und auch die Schrumpfung der Haut immer auffilliger wird, 
kann am Hinterende des Zooids immer noch ein geringfiigiges Wachstum 
stattfinden, bei dem sich aber immer nur verkleinerte Segmente bilden 
und einige Bauchborstenbiindel angelegt werden. Wie klein eine Wachs- 
tumszone eines Geschlechtszooids bleibt, zeigt Abb. 8. Es ist die Wachs- 
tumszone des vollreifen Geschlechtszooids, das in Abb. 1 dargestellt ist. 


Abb. 7 Abb. 8 


Abb. 7. Querschnitt durch das Hinterende eines Geschlechtszooids aus dem Freiland mit 
geschrumpftem und teilweise abgelésten Hautepithel (a.H.). Leibeshéhle mit Zellen und 
Gewebeteilen erfiillt 


Abb. 8. Optischer Lingsschnitt durch das Pygidium von Abb. 1. B.m. Bauchmark, d.B. 
dorsales Borstenbiindel, K.b. Kotballen, p.W. pygidiale Wachstumszone, v.B. ventrales 
Borstenbiindel 


Die Produktion von mannlichen und weiblichen Keimzellen ebenso 
wie das Wachstum am Hinterende ist aber zudem von den zur Zeit 
herrschenden Ernahrungsbedingungen abhingig: Menge der Keimzellen 
also, besonders Zahl und GréBe der Eiballen im Eisack, sind ebensosehr 
ein Zeichen guter Bedingungen, wie sie Ausdruck der Vitalitat sind. 
Deshalb kénnen ungiinstige Bedingungen zu einem vorzeitigen AbschluB 
der Sexualperiode fiihren, ohne Erreichung der Altersphase, und es ist 
anzunehmen, daB ungeschlechtliche Vermehrung am Geschlechtszooid 
neu auftreten kann, wie ich es friiher fiir Nais geschildert habe (STOLTE 
1933 [2], Abb. 6a, b). Andererseits kann man auch bei ltesten Geschlechts- 
tieren noch das Vorhandensein einiger Eiballen konstatieren, die manch- 
mal auch zerfallen: Es 1aBt sich also nicht immer am Zustande des Ge- 
schlechtsapparates das Alter des Tieres ablesen. 
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Bei weiter fortgeschrittenen Alterszustinden der Geschlechtszooide 
tritt zu der Epidermisschrumpfung auch noch der Ausfall der dorsalen 
Haarborsten: Ich besitze das Praparat eines Wurmes, dem alle Riicken- 
borsten fehlen; regionenweiser Verlust dieser Borsten ist eine haufige 
Erscheinung. 

Mit zunehmendem Alter sammeln sich die Chloragogenbrocken und 
andere in der Leibeshdhle flottierende Partikel, z. B. auch kurze Muskel- 
fasern, mehr und mehr in den hinteren Segmenten des Wurmes an und 
erfiillen dort die ganze Leibeshéhle. Aber dies alles bedeutet noch nicht 
das Ende des Zooids, da Nervensystem und Darmsystem auBerlich 
vollig intakt sind. Der Tod des Zooids tritt vielmehr ziemlich tber- 
raschend ein, aber so regelmaBig und mit so unzweideutigen Symptomen, 
da8 es sich nicht um ein accidentelles Geschehen handeln kann. Es mag 
darum hier eine Schilderung der letzten Lebenstage einer Stylaria folgen, 
die sich ebenso auf geschlechtliche wie ungeschlechtliche Zooide bezieht, 
sie braucht also im néchsten Abschnitt nicht wiederholt zu werden. 

Je nach der Nahrungsmenge und dem O,-Gehalt in den Boveri- 
Schalen halten sich die Stylarien am Grunde oder an den schragen mit 
Algen bewachsenen Wanden der Schalen auf. Aber wihrend die Tiere 
am Grunde sich durch gegenseitiges Umschlingen stoéren und so nie zur 
Ruhe kommen, sitzen die Wiirmer an den Wanden der Schale vollig 
ruhig oder kriechen langsam umher und weiden die Algen und ihren 
Bewuchs ab. Diese normale Kriechbewegung mit Fressen und zeit- 
weiligen Schwimmbewegungen bedarf einer genaueren Schilderung, um 
Verainderungen im Verhalten als Ausdruck des Absterbens klar zu 
erkennen. 

Der FreBakt der Stylarien besteht in einer seitlichen Suchbewegung 
des vorderen Korperdrittels und des Riissels und im Abweiden des 
Detritus vom Algeniiberzug bzw. der Algen selbst. Wahrenddessen ist 
der Vorderkorper sehr unempfindlich fiir Beriithrungsreize. Wahrschein- 
lich werden dort nur chemische Reize aufgenommen: Selbst Berithrung 
mit einer Nadel stért die Wtirmer keineswegs. 

Mit den iibrigen zwei Dritteln des Kérpers haften die Wiirmer fest 
an der Unterlage, vor allem aber mit dem Hinterende, das dafiir einige 
bedeutsame morphologische Besonderheiten aufzuweisen hat, auf die 
weiter unten genauer eingegangen werden soll. Dieses Hinterende ist 
nun gegen Berihrung besonders empfindlich und der Wurm reagiert 
darauf mit eiligem Wegkriechen, auf starkere Bertthrung mit Fort- 
schwimmen., 

Dieses Schwimmen von Stylaria ist sehr charakteristisch: Es besteht 
in einem VorschieBen des vorderen K6érperdrittels und einem Nachziehen 
der iibrigen zwei Drittel in der Form eines umgekehrten Fragezeichens, 
ist also eine viel unregelmiBigere Bewegung als die der meisten Naididen 
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mit ihrer regelmaBigen Schlingelbewegung, was wohl auf die Linge und 
Schwere der Ketten und der Geschlechtszooide zuriickzufiihren ist. 
Nach einigen SchwimmstéBen kommen die Wiirmer wieder zu Ruhe, 
sinken auf die Glasfliichen nieder und beginnen wieder mit dem Fressen. 
Die Schwimmbewegung der Geschlechtszooide ist bedeutend schwer- 
falliger als die der kleineren ungeschlechtlichen Wiirmer. Beim Fressen 
halten sich die Zooide vollig gestreckt und auch die Bewegungen des 
Vorderkérpers erfolgen in dieser Streckung. Wenn dabei mehrere 
Wirmer nebeneinander liegen, konnte ich hin und wieder Begattungs- 
versuche beobachten. 

Wenige Tage vor dem Absterben der Wiirmer dnderte sich dieses 
Verhalten tiefgreifend: Zunichst lieB die Haftung der Wiirmer an den 
Glaswanden nach, das Hinterende der Tiere war nicht mehr gestreckt, 
sondern leicht eingerollt. Wurden die Wiirmer am Hinterende beriihrt, 
so lésten sie sich von der Unterlage und machten Schwimmversuche, die 
wegen der geringen Amplitude nicht forderten, vielmehr ging die 
Schwimmbewegung meist in ein Zittern tiber, das den ganzen Ko6rper 
erfaBte. Infolge des mangelhaften Schwimmens sanken die Tiere bald 
ab, am Boden krochen sie langsam mit eingebogenem Hinterende weiter. 
Offenbar versagte das Muskel-Nervensystem den Dienst, dazu kam 
herabgesetzte Reizempfindlichkeit. 

Immer wieder war es derselbe Erscheinungskomplex: Versagen der 
Schwimmbewegung und Nachlassen der Reizbarkeit, die bei allen alten 
Tieren in den letaten 24—48 Std zu beobachten waren. Zwar lieBen sich 
die Wiirmer mehrmals aufst6bern, aber immer sanken sie unter den glei- 
chen Erscheinungen auf den Grund der Schale, wo sie oft schwer wieder- 
zufinden waren, da sie bewegungslos dalagen. Da8 man im natiirlichen Bio- 
top solche absterbenden Wiirmer nie findet, ist wohl daraus erklarlich. 

Damit ist das Leben eines geschlechtlichen Zooids abgeschlossen, 
meistens zerfallen die Wiirmer sehr schnell von hinten her, wihrend die 
Kopfsegmente in ihrem geschrumpften Zustande langer erhalten bleiben. 
Die Lebensdauer dieser Zooide mu mit etwa 4 Wochen angegeben 
werden: Weder Freilandmaterial noch die wihrend der Jahre 1953 und 
1954 beobachteten Laboratoriumstiere lieBen sich linger als einen 
Monat halten, aber auch nach meinen Beobachtungen am SchloBteich 
von Waldsee werden geschlechtliche Zooide nicht alter. In einem Zeit- 
raum von 2 Monaten begann die Geschlechtsperiode zunichst mit ge- 
ringem Prozentsatz, hatte nach 4 Wochen die tiberwiegende Masse der 
Population erfaBt und am Ende des 2. Monats fanden sich nur noch 
wenige Geschlechtstiere mit meist leerem Geschlechtsapparat. Da um 
diese Zeit die Lebensbedingungen sich entscheidend anderten (Absinken 
der Cerataphyllum-Biischel bei Frost), war auch das Aufkommen einer 
Periode ungeschlechtlicher Fortpflanzung nicht zu beobachten. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 26 
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Der Tod der Geschlechtszooide von Stylaria erscheint nach diesen Be- 
obachtungen als Nerventod, wobei immerhin auffallig ist, da es gerade 
das Hinterende ist, das versagt. Dies veranlaBt mich auf besondere 
morphologische Strukturen aufmerksam zu machen, nach denen dieses 
Hinterende nicht, wie man vermuten sollte, der undifferenzierte Teil 
des Wurmesist, sondern zu seiner Haltefunktion besonders ausgeriistetist. 
Diese Sonderfunktion des Hinterendes scheint es auch zu sein, die versagt. 


Abb. 9 


Abb. 9. Teil eines Querschnitts durch das Hinterende eines Geschlechtszooids mit ver- 
laingerten Bauchborsten. HEisenhaimatoxylin 


Abb. 10. Teil eines Querschnitts durch das Hinterende eines Geschlechtszooids mit dorso- 
ventralen Muskelziigen an den Segmentgrenzen. Azanfarbung 


Die besonderen Strukturen dieser Region sind zunachst verhiltnis- 
maRig lange und kraftige Ventralborsten, mit einer bedeutenden Mus- 
kulatur ausgeriistet. Da der Querschnitt des Wurmes am Hinterende 
am kleinsten ist, kénnen diese Ventralborsten sehr weit vorgestoBen 
werden, sind also zum Festhalten besonders geeignet (Abb. 9). 

AuBerdem besitzt das Hinterende noch besondere dorsoventrale 
Muskelziige, die rechts und links am Darm entlang ziehen (Abb. 10). 
Sicherlich geben sie dem Hinterende einen besonderen Halt, wahrend 
sonst bei den Oligochaten ein dorsales Mesenterium fehlt. Auch in 
ventrolateraler Richtung scheinen die Cédlomwande am Hinterende von 
Stylaria verstiirkt zu sein. Diese Feststellungen lassen erkennen, daB 


das Pygidium von Stylaria eine Differenzierung besitzt, die auf funk- 
tionelle Sonderaufgaben schlieBen 1aBt. 
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II. Lebensgeschichte der ungeschlechtlichen Zooide 
1. Methodisches 

Nachdem die Untersuchung der Geschlechtszooide eine so ausge- 
sprochene Individualitaét hatte erkennen lassen, eine begrenzte Lebens- 
dauer und konkrete Absterbeerscheinungen, sollte nun auch versucht 
werden zu untersuchen, inwieweit Ahnliches fiir die ungeschlechtlichen 
Zooide nachgewiesen werden kann. Einer solchen Untersuchung steht 
zunachst einmal die Tatsache entgegen, da die auswachsenden Zooide 
immer wieder mehr oder weniger schnell in Stiicke zerlegt werden, die 
ihrerseits wieder auswachsen. 

Unter den vielen Autoren, die sich mit den Teilungsvorgingen bei 
den limikolen Oligochaten befaBt haben (Srotrr 1955), ist meines 
Wissens keiner, der die Biologie eines Einzelzooids beriicksichtigt hat. 
Und doch kann man bei all diesen Formen immer wieder das Auftreten 
von Einzelzooiden beobachten, die als einzigen Ort von Neubildungs- 
vorgaingen die pygidiale Wachstumszone besitzen. 

Durch die komplizierten Teilungsverhialtnisse der schnellwachsenden 
Formen kommt es zu einer ganz uniibersichtlichen Altersfolge der 
Segmente, waihrend durch das Wachstum lediglich des Pygidiums das 
Alter der Segmente klar erkennbar ist. Wahrend dort durch die Zwischen- 
schaltung der aus der Teilungszone hervorgehenden Segmente immer 
junge Segmente zwischen alte eingeschaltet werden, wobei bei Stylaria 
diese Folge noch weiter dadurch kompliziert wird, dai die Teilungszone 
allméhlich unter Einfiigung eines alten Segmentes nach vorn riickt, 
erweist sich hier das vorderste Rumpfsegment als altestes Segment des 
Zooids, wahrend die davorgelegenen 5 Kopfsegmente nach dem Zeit- 
punkt ihrer Bildung in der Teilungszone bedeutend jiinger sind als die 
vorderen Rumpfsegmente entsprechend der friihen oder spaten Anlage 
der Zonen im davorgeschalteten ,,Muttertier. Es muB aber auch daran 
erinnert werden, da manche ungeschlechtlichen Zooide vollstandig aus 
einer Teilungszone hervorgehen und dann die Altersfolge der Segmente 
wieder eine regelmaBige ist. 

Es muBte alo versucht werden, einen Weg zu finden, bei dem alle 
Teilungsvorgange ausgeschaltet- wurden und nur das Wachstum des 
Pygidiums weiterging._ Da beide Vorgiinge in erster Linie von der zur 
Verfiigung stehenden Nahrungsmenge abhingig sind, muBte versucht 
werden, diese so zu dosieren, da nur das Langenwachstum erhalten blieb. 

Aus einer Reihe neuester Arbeiten geht hervor, da8® die Fiitterung 
der Versuchstiere bei den Oligochiten Regenerations- und somit auch 
Wachstumsvorginge giinstig beeinflussen kann: Hyman (1941) empfahl 
fiir Kulturen von Naididen besonders Salataufgiisse, HauscuKa (1944) 
berichtet, daB die Teilungsrate von Dero durch Beigabe des Vitamin B- 
Komplexes zum Detritusfutter bedeutend erhéht wurde, fiir Lwmbricillus 
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lineatus, einen Enchytraiden, gibt Hertant-Mrewis (1946 [1, 2]) an, daB 
giinstige Bedingungen die Regeneration der Gonaden von 10% auf 30% 
der Versuche steigere. Dabei war Qualitét und Quantitat des Futters, 
die entscheidend waren, nur schwer zu bestimmen. 

Ganz neuerdings hat Hertant-Mexnwis (1954) behauptet, daB Nai- 
diden sich fiir Zuchtversuche iiberhaupt wenig eignen, da sie sehr bald 
in degenerative Zusténde geraten. Higene unver6ffentlichte Versuche 
an Nais, die vor mehreren Jahrzehnten angestellt wurden, lieBen bei 
den Zuchttieren ahnliche Verinderungen, vor allem des Chloragogens, 
erkennen. Da wir aber nicht wissen, wie lange solche Zooide der ver- 
wendeten Nais-Arten leben, ist keine Entscheidung zu fallen, ob diese 
Zustinde physiologischer oder pathologischer Natur waren. Bei diesen 
Naidenversuchen konnte auch nicht das ausgeglichene Milieu geschaffen 
werden, das fiir Stylaria zur Verfiigung stand, und die Versuche wurden 
deshalb damals abgebrochen. 

Bei Stylaria hat schon vor langerer Zeit EckEerT (1934) versucht, 
Nahrungsaufnahme und Zonenwachstum in Beziehung zueinander zu 
setzen. Eckert fiitterte auf Grund langerer Erfahrungen Stylarien mit 
Detritus, der von Wasserpflanzen abgestreift war und tiberwiegend 
Desmidiaceen enthielt. Oder er entnahm Detritus alteren Aquarien, die 
aber keine Blaualgen enthalten durften. Mit diesem verschiedenen Futter 
konnte EckERT wechselnde Intensitaéten des Zonenwachstums erzielen. 
Er hatte damit aber offenbar auch das O,-reiche Milieu geschaffen, das 
ich in meinen Boveri-Schalen erreichte, denn der Autor spricht von 
Fallen, in denen Geschlechtstiere entstanden, die er ausschaltete, da sie 
fiir seine Versuche wertlos waren. Merkwiirdigerweise berichtet EckERT 
aber nie tiber die Lebensdauer seiner Versuchstiere, da ihn nur das 
Zonenwachstum interessierte. Die Versuche wurden 7 Wochen lang 
durchgefiihrt. 

Eckert (1934) gelang es auch nicht, Quantitiit und Nahrwert des 
Futters zu trennen. Aber er kommt zu der Uberzeugung, da der Nahr- 
wert der aufgenommenen und resorbierten Nahrung fiir die Geschwindig- 
keit der morphogenetischen Prozesse ausschlaggebend ist. 

Schon frither (SrotrE 1927) habe ich angegeben, da Chloragogen- 
schwarzung unter ungiinstigen Bedingungen auch degenerativen Cha- 
rakter haben kann; daB sie diesen Charakter nicht haben mu, wie 
HAMMERLING (1932) fiir Nais behauptet, geht aus den Mitteilungen von 
v. Harrner fiir Lumbriculus und HeRLANtT-MeEEwis (1946) fiir Lumbri- 
cillus hervor. Bei Stylaria sah auch Ecxerr (1934) diese Schwirzung 
normalerweise nicht, was mir ein weiterer Beweis zu sein scheint, daB 
er die Einzeltiere nicht sehr lange hielt. 

Den Beginn der Chloragogenablosung an den vordersten Rumpf- 
segmenten konnte ich bei den Kontrollbeobachtungen im natiirlichen 
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Biotop in Waldsee immer feststellen, und ich halte diese Erscheinung 
ebenso fiir physiologisch, wie v. Harrner (1928) die Verbindung von 
Chloragogenschwiarzung und Herabsetzung der Schlagfrequenz des 
RiickengeféBes zur Bestimmung des relativen Alters der Segmente 
benutzte. 

Eine Uberlastung des Chloragogens mit Abfallstoffen, unter denen 
das Darmgewebe zusammenbricht, wie ich fiir Nats berichtete, sah ich 
dagegen selten bei Stylaria. Vielleicht kommt es infolge der sehr leb- 
haften Bewegungen der Stylarien hier leichter zum ZerreiBen der Ge- 
webe. Nach meinen Beobachtungen spielt jedenfalls der Zustand des 
Chloragogengewebes fiir die Beurteilung des Alters auch der ungeschlecht- 
lichen Zooide eine bedeutende Rolle. 

Um nun die Anlage von Teilungszonen in einer die iibrigen Lebens- 
funktionen nicht schidigenden Form zu unterdriicken, hielt ich die Sty- 
larien in meinen praparierten Boveri-Schalen und fiigte taglich oder 
jeden zweiten Tag bei Wasserwechsel eine Pipette mit Detritus, der auf 
die von EckErt mitgeteilte Weise gewonnen war, hinzu. Da allerdings 
tiber die Qualitat des jeweiligen Futters nichts Genaues ausgesagt werden 
konnte, muBte die Futtermenge der Qualitaét einigermaBen angepaBt 
werden. Der haufige Wasserwechsel war notwendig, da die Wiirmer bei 
lebhaftem Fressen innerhalb von 24 Std eine betrachtliche Menge Faces 
abgeben, die beseitigt werden miissen, selbst wenn sie fiir die Algen in 
der Schale eine Stickstoffquelle darstellen. Stylaria braucht zum Ge- 
deihen einen sehr hohen Sauerstoffgehalt der Zuchtschale. Ceratophyllum- 
blattchen in die Zuchtschale zu geben war unpraktisch, wie schon oben 
erwaihnt wurde, auch deshalb, weil fiir die ganze Untersuchung vollig 
intakte Tiere die Voraussetzung des Gelingens waren. 


Das Ausgangsmaterial fiir die Kulturen waren reichlich knospende Stylarien 
aus den SchloBteich in Waldsee waihrend der Sommermonate. Sie wurden in 
Kinzel- und Sammelkulturen gehalten mit der oben erwahnten Fiitterungsmethode. 

Fixiert wurde nach Betaubung in Chloreton in FLEMMrnGs starkem Gemisch, 
Bouin, Sublimat-Eisessig und Susa-Gemisch, gefarbt mit Eisenhimatoxylin, Azan, 
DELAFIELDschem und WricERtschem Hamatoxylin. Die Schnittdicke betrug 7,5 wu. 


2. Lebensablauf der ungeschlechtlichen Zooide 
Bei der oben geschilderten Haltung der knospenden Stylarien klang 
die ungeschlechtliche Vermehrung allmahlich ab. Zur Zeit intensiver 
Teilung treten bei Stylaria gewohnlich 3—4fache Ketten auf, deren 
Formel etwa so wiederzugeben ware: 

2 eet ae EB 

eee ae Mie 
Das heiBt: Vorderzooid mit 21 riickenborstentragenden, also Rumpfseg- 
menten (dazu sind noch 5 Kopfsegmente zu rechnen, um zur absoluten 


386 Hans-Apam SToute: 


Segmentzahl zu kommen). Das nachste Zooid IIT 1aBt noch keine Seg- 
mente erkennen, weil es noch embryonal ist, mit Ausnahme eines ausge- 
wachsenen. Zooid IL besitzt 20 Rumpfsegmente und als letztes Zooid ist 
das auswachsende Hinterende zu rechnen, das noch keine abgeschlos- 
sene Segmentzahl hat. 

Eine hiufige Beobachtung war nun die, da in meinen Kulturen 
nach einigen Tagen sich Zooid II von I+III léste und damit Zooid IIT 


NG 
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Abb. llau. b. a Langes ungeschlechtliches Zooid mit 56 Segmenten; b kurzes 
ungeschlechtliches Zooid, mit reversibler Teilungszone (r, 7.). Photos 


in der Lage war auszuwachsen (s. STOLTE 1955, 8. 746, Abb. 706d). So- 
mit war aus der vierfachen Kette eine zweifache geworden. Léste sich 
spiiter III von I, so war I in der Lage nach hinten auszuwachsen. Dabei 
kam es entweder zu der Anlage einer neuen Zone, die eventuell eine 
zwei- oder dreifache Kette zustande kommen lie, oder aber die Teilungs- 
zone konnte nur noch das Stadium einer reversiblen Zone (ECKERT) 
erreichen, die bald wieder eingeschmolzen wurde und von der nur 
eventuell eine Zellansammlung in der Leibeshéhle als Hinweis ibrig- 
blieb (Abb.11a,b). Zuletzt erhielt sich nur noch das pygidiale Wachstum. 

Ks ist allerdings nicht zu leugnen, daB diese kontinuierliche Reduktion 
der Teilungsvorginge von einem Unsicherheitsfaktor begleitet war: der 
Beurteilung der Futterqualitit, die unsicher blieb, auch wenn das De- 
tritusfutter frisch von Ceratophyllum abgestreift war. So konnte ich 
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beobachten, daB ein sehr reichliches Grimalgenfutter zur Verfiigung 
stand, mit dem sich die Stylarien den Magen derartig auffiillten, daB 
er schwarz und aufgeblaht erschien. Man hatte aber nicht den Eindruck, 
dafi diese Nahrung den Darm schnell verlieB und verdaut wurde, und 
sie fihrte auch nicht zu einem Aufleben der Teilungsvorginge. 

Das Gedeihen der Zuchttiere konnte also nicht durch eine Dosierung 
des Futters gesichert werden, sondern mu&te an dem Verhalten ab- 
gelesen werden, so z. B. an der Tatsache, daB die Wiirmer bis zum 
letzten Tage eifrig fraBen und daB auch im Freiland wie in den 
Kulturen die brockige Ablésung des Chloragogens einsetzte. 

Ein solches ungeschlechtliches Zooid ohne Teilungszone hat nun 
wirklich Individualitét in einem anderen Sinne als das Zooid einer 
Kette, da es vom Prostomium bis zum Pygidium eine funktionelle Ein- 
heit bildet. Auch die Altersfolge dieser Reihe von Segmenten ist vollig 
klar: Die Rumpfsegmente sind eine nach hinten abnehmende Altersreihe 
und die fiinf Kopfsegmente entsprechen im Alter etwa den mittleren 
Rumpfsegmenten, denn sie wurdenim Muttertier etwa mit diesen gleich- 
zeitig angelegt. 

Als Illustration zu dem Gesagten méchte ich in den folgenden Ta- 
bellen einige Protokollausziige wiedergeben: Tabelle 1 stellt eine Gruppe 
von 32 Stylarien aus dem SchloBteich von Waldsee dar, die am 14. 7. 54 
gesammelt und am 16.7. auf ihre Zusammensetzung gepriift wurde. 

Die Tabelle 1 zeigt deutlich, daB die Lange n des Vorderzooids bei 
3fachen Ketten kirzer ist als bei 2fachen. Jene haben den Mittel- 
wert 16,5, diese 19,4: Starkere Sprossung und kiirzere Zooide haben 
bekanntlich die gleichen Ursachen. 


Tabelle 1. 16.7. 54 


Dreifache Ketten es aed Dreifache Ketten Dee Re 
18/—/? 21/? 15/—/? 21/2 
20/—/? 20/2? 18/—/? 21/? 
16/—/? (28 Segmente)| 18/? 16/—/? 21/2 
16/—/? (20 Segmente)| 18/? 21/—/? 15/2 
16/—/ ? (20 Segmente) 18/? 19/—/? 20/? 
16/—/? (24 Segmente) | 22/7? 14ers 18/2 
19 E E12 22/9 16/—/? 

- 16/—/? 16/? 20/—/? 
15/—/? 20/2 


Die erste Zahl gibt die Rumpfsegmente des Vorderzooids (I) an, der waage- 
rechte Strich den Bereich des Zooids III ohne fertige Segmentierung, das Frage- 
zeichen das am Hinterende dauernd auswachsende Zooid IJ, manchmal unter An- 
gabe (in Klammer) der bereits ausgebildeten Segmente. 

Nach 6 Tagen wurde eine zweite Gruppe von Stylarien der gleichen 
Herkunft gepriift. Sie zeigte die folgende Zusammensetzung (Ta- 


belle 2): 
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Tabelle 2. 20.7. 54 


Zweifache Ketten | Einzelzooide Zweifache Ketten Hinzelzooide 
18/? 17 Zooide 17/? 17 Zooide 
19/? mit 3fache Kette: mit 
15/? auswachsendem 19/—/? auswachsendem 
21/2 Pygidium Pygidium 


Unter den 23 Individuen der Tabelle 2 hatten sicherlich alle Hinter- 
zooide nach ihrer Abtrennung keine Zone angelegt, und die Zooide III, 
soweit vorhanden, hat- 


Tebelie st. Aisaoe ten sich iberwiegend 


Zahl der Kérpersegmente der Stylarien vom Zooid I abgelost. 
16/12)? eee In dieser Kultur fand 
16/32/? 39 we ich die oben beschrie- 
17/2? 22/30/72! stark oe. bene tibernormale Fiil- 
39 (h. 18. Segment Zonenrest) 27 a cs lung von Magen und 
37 (h. 14. Segment Zonenrest) 49 Dae F fe 
33 46 Darm mit Griinalgen. 
26 33 Die eben besprochene 
39,3 Mittelwert Kultur (Tabelle 2) war 
14 | mit 10 Ketten angesetzt 
22 worden, die in 6 Tagen 
i fast alle in ihre EKinzel- 
46 zooide zerfallen waren. 
a Es war nun von Inter- 
37 | esse, die wirklichen Seg- 
34 | mentzahlen solcher zo- 
rs | nenlosen Stylarien fest- 
33,4 Mittelwert | zustellen. Aus einer 


Massenkultur — gleicher 
Herkunft wurden 4 weitere Tage spiter folgende Zahlen fir die 
Rumpfsegmente gefunden (s. Tabelle 3): 


Diese sehr wechselnden Zooidlingen miissen gruppenweise in ihren 
Besonderheiten betrachtet werden: Die Segmentzahlen der noch vor- 
handenen Ketten miissen natiirlich zusammengezihlt werden, um mit 
den tbrigen Werten verglichen werden zu kénnen: Diese Werte sind 
dann: 28, 48, 52. Trotzdem bleiben noch einige sehr kurze Zooide, z. B. 
eines mit 14 Segmenten. Aber bei der tiiglichen Futtergabe lieB es sich 
kaum ganz vermeiden, daB einige riiuberische Mitbewohner in die 


Kulturen gelangten. Ihnen fielen hin und wieder hintere Segmente der 
Wiirmer zum Opfer. 


In dieser Zusammenstellung interessieren aber in der Hauptsache 
die héchsten Segmentzahlen, nicht die Mittelwerte; sie betragen unter 
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Hinzuzihlung der Kopfsegmente: 51, 54, 56. Die langsten ungeschlecht- 
lichen Zooide haben also wiederum Segmentzahlen zwischen 50 und 60, 
also ganz so wie die Geschlechtszooide. Mehr als 60 Segmente habe ich 
wahrend einer mehrjahrigen Beobachtungszeit nie feststellen kénnen. 

Kine weitere Priifung erfolgte 11 Tage nach der Einbringung ins 
Laboratorium. Es handelte sich um 2 Massenkulturen, die an ver- 
schiedenen Orten aufgestellt waren. Diese Kulturen wurden in grofen 
flachen Schalen mit Ceratophyllum gehalten. Eine Kultur A stand 
relativ warm und im Lichte, Kultur B kihl und im Halbdunkel. 

In der Kultur A waren unter 11 entnommenen Individuen 10 Einzel- 
tiere, die meisten von ihnen irgendwie verletzt, in Kultur B waren von 
11 Individuen noch 8 2- oder 3fache Ketten vorhanden. Offenbar 
waren in der hdheren Temperatur die Ketten weitgehend zerfallen, 
Insektenlarven und andere Wassertiere hatten ihnen stark zugesetzt. 

Weiter fiel in diesen beiden Kulturen auf, da’ sehr lange Einzel- 
zooide einen leeren Darm hatten, wahrend der Darm der kiirzeren Zooide 
meist gut gefiillt war. Das konnte man so deuten, daB die langen Zooide 
am Ende des Wachstums die Futteraufnahme herabsetzen. Chloragogen- 
brocken fanden sich bei kiirzeren und laingeren Wiirmern. 

DaB die Zooide mit groBen Segmentzahlen (um 50) sich nach dem 
Pygidium zu stark verjiingen, spricht dafiir, daB das Wachstum derartig 
langer Zooide unmittelbar vor dem AbschluB steht (Abb. 11a). 

Bei Material verschiedener Herkunft unter den ungeschlechtlichen 
Zooiden wurden nun auch Messungen vorgenommen, und zwar nach 
schwacher Betéubung mit Chloreton, das keine nennenswerte Kontrak- 
tion der Wiirmer hervorruft. Gemessen wurde mit dem Okularmikro- 
meter. 

J. Frisches Material aus Waldsee (2—3fache Ketten): Linge 9,5, 
9,75, 11,5, 9,75mm. Breite 0,33, 0,33, 0,3, 0,33 mm. 

II. Altere Tiere, schon linger in Einzelkultur gehalten, mit Chlora- 
gogenbrocken: Liinge 7,75, 8,75 mm, Breite 0,3, 0,25 mm. 

III. a) Wiirmer am 14. 7. 54 aus Waldsee in Kultur genommen, am 
4.8. Kopfteil: entfernt. Nach seiner vollstandigen Regeneration ge- 
messen (Versuch Hh): Linge 4,75, 4,85, 4,5mm, Breite 0,2, 0,15, 
0,25mm. b) Am 4.8.54 10 hinterste Segmente entfernt, die kaum 
regeneriert wurden (Versuch Ji): Linge 4,0, 4,5, 7,5, 4,75 mm, Breite 
0,2, 0,2, 0,2, 0,25 mm. 

Offenbar ist der SchrumpfungsprozeB bei der Gruppe III sehr weit 
fortgeschritten, so daB sie gegeniiber dem frischen Material nur noch 
die halbe Lange besitzt und auch in der Breite um etwa ein Drittel 
reduziert ist. Bei der Gruppe IIIb ist dies ja kein Wunder, da die Re- 
generation des Hinterendes bis auf einige winzige Segmentanlagen aus- 
geblieben ist. 
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Durch die hier durchgefiihrten Haltungs- und FiitterungsmaBnahmen 
gelingt es also, ahnlich einer Futterdosierung, alle Teilungsvorgange zu 
unterdriicken und lediglich das pygidiale Wachstum zu erhalten, bis 
auch dieses Wachstum an seine duBerste Grenze mit 50—60 Segmenten 
kommt. 

Es muB aber auch in diesem Zusammenhange daran erinnert werden, 
daB Eckert (1927) der Meinung ist, daB die Anlage einer Teilungszone 
mit vom Differenzierungsgrad der Segmente bestimmt wird, auf unseren 
Fall der alternden Zooide angewandt wiirde das heiBen, daB die alternden 
Segmente weitgehend nicht mehr in der Lage sind, eine Teilungszone 
anzulegen. Also nicht nur Futterdosierung, sondern auch das fort- 
geschrittene Segmentalter wiirde danach die Zonenbildung verhindern. 

Denn nun vollziehen sich an den ungeschlechtlichen Zooiden all die 
Altersverinderungen, die wir schon bei den Geschlechtszooiden be- 
obachteten, so z. B. die vorn beginnende und nach hinten weiter fort- 
schreitende Ablésung des Chloragogens in Brocken, wohlgemerkt im 
Freilandmaterial ebenso zu beobachten wie in den Kulturen. Diese 
Verdénderungen scheinen aber die Nahrungsaufnahme nicht zu beein- 
trachtigen, da der Darm dieser Tiere meist gut gefillt ist. Und noch 
bis in die letzten Tage vor dem Tode konnte man die Stylarien beim 
Fressen beobachten, auch wenn die Reizbarkeit soweit nachgelassen 
hatte, daB die Wirmer auf Beriihrungsreize in eine Kreisbewegung mit 
eingerolltem Hinterende tibergingen, eine Bewegung, die nicht nur nicht 
forderte, sondern auch von kurzen, zuckenden Bewegungen und dem 
oben beschriebenem Korperzittern unterbrochen wurde. SchlieBlich 
sanken die Tiere auf den Boden der Schale. 

Und noch in einem anderen Punkte gleichen die alten ungeschlecht- 
lichen den geschlechtlichen Zooiden: Ich hatte fiir die letzteren ange- 
geben, dai nach Abgabe der Geschlechtsprodukte ihr Vorderkérper mit 
Ausnahme der Kopfsegmente in aufgeblahtem Zustande verbleibt und 
ich vermutete, dafi dieser Zustand durch die den Vorderkérper aus- 
fiillenden Geschlechtsorgane verursacht ist. Nun konnte ich aber fest- 
stellen, da’ auch die alternden ungeschlechtlichen Zooide diese Blahung 
des Kérpers in der Region der vorderen Rumpfsegmente aufwiesen 
(Abb. 12), Auch hier waren oft die 5 Kopfsegmente davon nicht be- 
troffen, im Gegenteil, sie k6nnen geschrumpft erscheinen. Ich méchte 
diese Tatsache so deuten, daf’ in der Region der vorderen Rumpf- 
segmente durch die Zerst6rung des Chloragogenbezuges das exkretorische 
Gesamtorgan gestért ist. Infolgedessen gibt die Leibeshohle zu wenig 
Flissigkeit ab und wird dadurch aufgeblaht. In Ubereinstimmung damit 
steht, dafs das 1. Nephridialpaar bei Stylaria im 7. Segment liegt, also in 
den vordersten Rumpfsegmenten. Auch die zelligen Bestandteile der 


Individualitat, Lebensdauer und natiirlicher Tod der Zooide 391 


Leibeshéhle scheinen nicht mehr abgefiihrt zu werden und sammeln sich 
in der hinteren Leibeshohle. 

Da wir nun gesehen haben, da8 auch das Wachstum des Pygidiums 
bei ganz alten Tieren schlieBlich zum Stillstand kommt, so ist es not- 
wendig, diese Vorgange noch genauer zu betrachten. Damit wird aber 
die Frage nach dem Schicksal der Neoblasten (Blastocyten) in der 
Wachstumszone aufgeworfen, die wir am besten kliren kénnen durch 


Abb. 12. Ungeschlechtliches Zooid mit aufgeblaéhter Leibeshohle,.zusammengefallenem 
Darm, kurzem Riissel und spitz zulaufendem kleinen Pygidium, kurz vor dem Absterben. 
Photo 


eine vergleichend-histologische Untersuchung junger und alter Pygidien 
aus Freiland und Laboratoriumsmaterial. 


Ill. Zur Histologie der Wachstumszone 

Nach allem, was bisher tiber geschlechtliche und ungeschlechtliche 
Zooide in der vorliegenden Untersuchung festgestellt wurde, war zu 
erwarten, da zwischen beiderlei Zooiden, ebenso zwischen jungen und 
alten Wiirmern gewisse histologische Unterschiede zu beobachten sind. 
Im folgenden mag eine Darstellung in Wort und Bild diese Unterschiede 
erlautern. 

Das Pygidium einer Stylaria (Abb. 8) setzt sich zusammen aus einem 
bauchmarklosen Endabschnitt mit der Miindung des Darmes und einem 
davor gelegenen mehr oder minder ausgedehnten Abschnitt, der die 
Wachstumszone umschlieSt und mit dem letzten Bauchborstenpaar 
seinen vorderen Abschlu8B findet. Davor ist der Wurm segmental ge- 
gliedert. 

Wiahrend der bauchmarklose Endabschnitt bei jungen und alten, 
ungeschlechtlichen und gschlechtlichen Stylarien tberall einigermaBen 
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gleich lang ist (etwa 5—6 Schnitte zu 7,54 = 45), wechselt die Linge 
und das Aussehen der Wachstumszone sehr erheblich und ist damit 
ein ausgezeichneter Gradmesser fiir den Lebenszustand des Zooids. Auf 
diesen Punkt soll sich die folgende Darstellung konzentrieren. 

Das in Abb. 8 wiedergegebene Hinterende eines Geschlechtszooids 
von 44 Segmenten, das sich in Vollreife befindet, besitzt nur noch eine 
sehr kurze Wachstumszone. Hier ist das Wachstum allmahlich zum 
Stillstand gekommen. 

Betrachtet man dagegen das Pygidium eines ungeschlechtlichen 
Zooids mit reger Zellproliferation am Hinterende, so stellt man fest, 
daB die Wachstumszone sich tiber 14—16 Schnitte erstreckt und in 
anderen Fallen 11 Schnitte lang ist, also 120 baw. 82 betragt, daB 
dabei aber auch der Endabschnitt sich auf 6—9 Schnitte verlangern 
kann. Eine Wachstumszone wiirde also die 3fache Lange dieser 
Bildung beim reifen Geschlechtstier erlangen, das Endstiick héchstens 
auf 67,54, also um die Halfte sich verlangern. 

Diese Verschiedenheit in der Lange der Wachstumszone ist aber nur 
der Ausdruck veranderter Wachstumsbedingungen der die Zone zusam- 
mensetzenden Zellen. 

Betrachten wir zunaichst einen Querschnitt durch die Mitte einer 
jugendlichen normalen Wachstumszone (Abb. 13), so sehen wir dort 
eine reiche Ansammlung von Zellen, im Mesoderm in 2 Zentren rechts 
und links vom Bauchmark liegend und sich von dort an der Innenseite 
des Hautmuskelschlauches wie an der Aufenseite des Darmsystems 
nach oben hinziehend. Es kann durch diese Zellproliferation die ganze 
Leibeshohle erfiillt sein, und auch das Hautepithel besteht aus zwei 
Reihen von Zellkernen. Die starke Blutversorgung ist durch einen ring- 
formigen Sinus, der wohl dem Darmblutsinus entstammt, gekennzeichnet 
(Abb. 14). Am Hinterende der Wachstumszone gefiihrte Schnitte 
(Abb. 15) lassen erkennen, da der in der Leibeshéhle rechts und links 
vom Bauchmark liegende Zellhaufen sehr groBe Zellen, Neoblasten mit 
groBen Nukleolen aufweist. Unterhalb dieser Anhaiufungen sind solche 
Zellen offenbar in das Epithel tibergetreten und haben hier die Kern- 
reihen verdoppelt, wihrend eine solche Verdoppelung unter dem Bauch- 
gefaB vollkommen fehlt. An diesem Punkte der Wachstumszone fehlt 
ein Bauchmark noch, es baut sich erst weiter vorn aus 2 Anlagen auf. 

Betrachten wir die Querschnitte Abb. 16a und b, die in der ent- 
sprechenden Region eines anderen Exemplars gefiihrt sind, so zeigt sich 
bei a immerhin in der ventralen Mittellinie eine Zellansammlung, die 
einer Bauchmarkanlage entsprechen diirfte. Auch hier ist die Beweg- 
lichkeit der im Mesoderm liegenden Zellen zu erkennen, die sich in b 
mit pseudopodienartigen Fortsitzen nach unten schieben. Ginge 
die Zellvermehrung vom Ektoderm aus, wie von so vielen Autoren 
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Abb. 13. Querschnitt durch die Wachstumszone eines jiingeren Geschlechtszooids 


Abb. 14. Querschnitt durch die Mitte einer jungen Wachstumszone eines ungeschlechtlichen 
Zooids. Hisenhimatoxylin. D.s. Darmsinus 


behauptet wurde (SToLTE 1955), so miifte im Ektoderm dieser Vorgang 
durch Mitosenbildung feststellbar sein, wihrend die Ansammlung der 
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Zellen im Mesoderm iiberwiegend durch Zuwanderung zustande kommt. 
Das Hautepithel dieser Region weist Liicken zwischen den Zellen auf, 


SEES, 


Abb. 15. Ventraler Teil eines Querschnitts durch den hintersten Abschnitt des Pygidiums 
von Abb. 13. Proliferationszentren rechts und links vom Ventralgefa® (v.G.) 


Abb. 16au.b. Ventraler Teil zweier aufeinanderfolgender Querschnitte durch das Pygidium 
unmittelbar vor dem in Abb. 15 dargestellten Schnitte. Azanfirbung. B.m. Bauchmark, 
LZ Liicken zwischen den Hautepithelzellen, 2.2. zuwandernde Mesodermzellen 


die den Zelliibertritt vom Mesoderm her andeuten, wie bei Dero be- 
schrieben wurde (Srotrr 1933 [1]). 


Weiter vorn gefiihrte Querschnitte (Abb. 17) zeigen die ganze Leibes- 
hdhle von Zellen erfiillt, das Ektoderm verdickt und meist mit 2 Zell- 
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reihen ausgeriistet. Uber die Herkunft der Zellen ist in diesem Stadium 
nichts mehr festzustellen. 

Vergleichen wir mit diesen normalen Bildern nun solche, die Quer- 
schnitte durch die Pygidien alternder Zooide wiedergeben, insbesondere 
solcher Stylarien, die die typischen Absterbeerscheinungen in Haltung 
und Bewegung zeigen, so finden wir Bilder, die wir ohne die Kenntnis 
der sonstigen biologischen Gegebenheiten gar nicht verstehen wiirden: 
Auch hier sind, wie bei den Totalpraiparaten, zunachst einmal eigentiim- 
liche Veranderungen an allen Organen in abgestufter Form nachzu- 
weisen. 

Am auffalligsten und am ersten wird offenbar die Epidermis beein- 
fluBt. Sie ist friihzeitig sehr faltig (Abb. 18) und lést sich auch oft von 
der Hautmuskulatur ab, wie das im Anfangsstadium Abb. 7 zeigt. Auch 
beobachtet man haufig an alteren Wiirmern, daB die Haut eingerissen 
ist, so daB der Wurm in seiner Gesamtheit nur durch Darm und Chlora- 
gogen zusammengehalten zu werden scheint. Die Faltung der Haut wird 
auch besonders an den Kopfsegmenten sichtbar und erinnert im ganzen 
sehr stark an die Bilder, die Raum (1934) und Prev (1938) als Strah- 
lungsschéden bei Naiden verdffentlicht haben, wenn diese Autoren die 
indifferenten Zellen durch Radium- oder ultraviolette Strahlen ausge- 
schaltet hatten. 

Bei diesen weitgehenden Veranderungen der Haut ist das Intakt- 
bleiben von Darm und Bauchmark besonders auffallig. Wahrend in den 
hinteren Segmenten auch das Chloragogen in der oben geschilderten 
Weise von vorn nach hinten einer allmahlichen Zerst6rung anheimfallt, 
ebenso die Kérpermuskulatur, bleibt das Darmepithel und das Bauch- 
mark merkwiirdig unverandert und offenbar funktionstiichtig (Abb. 19). 
Nur so ist es auch verstindlich, daB die Stylarien bis kurz vor dem 
Absterben beim Fressen beobachtet werden konnten, und daf alteste 
Tiere einen gut gefillten Darm besafen. 

Diese letztere Tatsache scheint daftir zu sprechen, daB die von mir 
als Altersveranderungen angesprochenen Erscheinungen nicht als durch 
ungiinstige Ernaihrung hervorgerufene Schadigungen anzusehen sind, 
es wird aber auch damit der von mir so oft behauptete Primat der Erndhrung 
fiir den Lebensablauf von Stylaria bestdtigt. 

Das Bauchmark ist durch das ganze Zooid hindurch von den Alters- 
veranderungen unberihrt geblieben, mit der Ausnahme ganz spater 
Zustinde, die weiter unten besprochen werden sollen. 

Die fiir die Existenz der Zooide entscheidendsten Vorginge spielen 
sich nun aber in der Wachstumszone ab. Sie sollen an der Hand einiger 
Abbildungen etwas genauer besprochen werden: 

Wir hatten gesehen, daB die Wachstumszone normalerweise mit zwei 
- Zellhaufen rechts und links der ventralen Mittellinie beginnt und sich 


396 Hans-ADAM STOLTE: 


iiber 10—12 Schnitte von 7,5 1 Dicke erstreckt, wobei die ganze Leibes- 
hohle dicht von Zellen erfiillt ist und auch das Hautepithel wesentlich 


Abb. 18 
Abb. 17. Querschnitt durch den vorderen Teil der Wachstumszone, deren Zellen die Leibes- 
héhle erfiillen. Eisenhaimatoxylin. B.m. Bauchmark, D Darm, v.G. ventrales Gefi8 


Abb. 18. Querschnitt durch ein altes Zooid mit stark geschrumpfter Haut 


Bom. 


Abb. 19. Querschnitt durch das Hinterende eines sehr alten Zooids mit weit fortgeschrittener 
Gewebezerstérung. Photo. B.m. Bauchmark, D Darm 


verdickt ist. Am hintersten Bauchborstenpaar findet diese Zellvermeh- 
rung ihr vorderes Ende und je eine Zellreihe am rechten und linken 
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Rande des Bauchmarks charakterisieren diesen aus der Wachstumszone 
hervorgegangenen Abschnitt des Nervensystems. 

Bei alten Individuen treten nun folgende Veranderungen ein: 
Die Wachstumszone ist bedeutend kiirzer, bei Geschlechtstieren auf 
5 Schnitte (= 37,5) reduziert, also mindestens auf die Halfte normaler 
Wirmer. Ahnliches gilt fiir ungeschlechtliche Zooide. Hier kann die 
Wachstumszone sich auf 3 anstatt 10—11 Querschnitte verkiirzen. 

Der zweite wichtige Unterschied zwischen einer alten und einer 
normalen Wachstumszone ist das Fehlen einer verdickten Epidermis in 
der ersteren. Uberall in der Epidermis ist nur eine Zellreihe sichtbar. 


Abb. 20. Ventrolateraler Ausschnitt aus einem Querschnitt durch das Hinterende der 
pygidialen Wachstumszone desselben Zooids (Abb. 19), Das Proliferationszentrum ist nur 
einseitig vorhanden. B.m. Bauchmark, D.e. Darmepithel, N Neoblasten 


Grundlegend haben sich aber offenbar die beiden ventrolateralen 
Zellhaufen im Mesoderm veriandert. Wahrend bei jungen Zooiden diese 
Zellhaufen durch ihre RegelmaBigkeit der Anordnung und durch ihre 
riesigen Nukleolen auffallen (Abb. 15), sind bei alten Tieren diese Zell- 
haufen manchmal sogar nur einseitig vorhanden, fehlen also auf der 
anderen Seite vollstindig (Abb. 20). 

Am Hinterrand der Zone besteht dieser Zellhaufen aber aus ganz 
wenigen Zellen, die in ganz merkwiirdiger Weise verandert sind. Es 
fehlt ihnen der groBe Nukleolus, die tibrige chromatische Substanz ist 
nur ganz undeutlich zu erkennen und auch die Farbung des Plasmas 
ist wolkig und ungleichmaSig. Diese Zellen machen mehr den Eindruck 
von Phagocyten als von undifferenzierten Blastocyten. Mustern wir 
aber die nach vorn anschlieBenden Schnitte, so sind dort Leibeshsdhle 
und die angrenzenden Gewebe erfiillt von Zellen, die Phagocyten- 
charakter haben (Abb. 21). Im Darmepithel wie in der Haut sind solche 
Zellen iiberall nachzuweisen. Sie fallen durch den Mangel an Chromatin 
gegeniiber den normalen Gewebezellen auf und die die Leibeshdhle 
erfiillenden Zellen sind mit Chloragogenkornchen beladen. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 27 
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Man geht wohl nicht fehl in der Annahme, daf es sich dabei um 
undifferenzierte Zellen handelt, die, ihrer eigentlichen Aufgabe im Py- 
gidium entfremdet, als Phagocyten alle Gewebe durchsetzen. Sie be- 
gleiten Darm und Chloragogen ziemlich weit nach vorn. 

Offenbar bedeutet diese Erscheinung das Ende der Wachstumszone, 
ein Ende, das in dieser Klarheit nur bei ganz alten Stylarien sichtbar 
wird und parallel geht mit Funktionsstérungen des Hinterendes. 


Abb. 21. Sehr altes Geschlechtszooid mit Zellen yon Phagocytencharakter in der Leibes- 
héhle,}in Haut- und Darmepithel, innerhalb des Pygidiums. e.Z. eingewanderte Zellen, 
Ph phagocytierende Zellen mit Chloragogenkérnchen im Plasma 


Bei derartig alten Zooiden bemerkt man nun auch, da Muskulatur 
und Nervensystem von den Alterserscheinungen betroffen werden. So 
sehen wir bei einem ungeschlechtlichen Zooid (Abb 19), daB vor der 
Wachstumszone die ganze Leibeshohle von freien Zellen, Chloragogen- 
brocken und Muskelstiickchen in Spindelform erfiillt ist, und am Hinter- 
ende der Wachstumszone dieses ganz alten Zooids (Abb. 20) bemerken 
wir auch am Bauchmarkquerschnitt Veranderungen, die einer Auf- 
lésung des geweblichen Gefiiges gleichkommen. Hier werden die histo- 
logischen Grundlagen fiir das Versagen der Halte- und Schwimmfunktion 
des Hinterendes der Wiirmer sichtbar. 
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DaB das Nervensystem des Hinterendes als ein wichtiges Zentrum 
anzusehen ist, war schon oben (S. 381) erértert worden. 

Aus diesen histologischen Tatsachen muB der Schlu8 gezogen werden, 
daB in der letzten Altersphase des Zooids auch die Wachstumszone Schaden 
leidet, ihre Zellen auswandern, in die Nachbargewebe eintreten oder 
weitgehend die Muskulatur zerstéren und so das Nerven-Muskelsystem 
am Hinterende auBer Funktion setzen. Fiir diesen Vorgang sind 3 Ur- 
sachen denkbar: 

Entweder fiihrt der Zerfall des Chloragogengewebes dem Pygidium 
viele Abfallstoffe zu (Abb. 22), die schlieBlich zu einer Vergiftung der 
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Abb. 22. Querschnitt durch das Hinterende eines alten ungeschlechtlichen Zooids ohne 
Neoblastenzentren. Photo. Die Verdickung der ventralen Haut ist durch die Abrundung 
der Haut am Korperende verursacht. Chl.br. Chloragogenbrocken 


Leibeshoéhlenfliissigkeit fiihren, von der auch die undifferenzierten Zellen 
erfaBt werden und den Gewebekomplex der Wachstumszone verlassen. 

Oder mit Erreichung der gréBten Liinge des Zooids (in Abhingigkeit 
von der ernahrenden Darmoberfliche) erhalt die Wachstumszone nicht 
mehr geniigend Nahrstoffe und deshalb nehmen ihre Zellen Phagocyten- 
charakter an-und wandern aus. 

Oder die Zellen der Wachstumszone wandern als Blastocyten in die 
Gewebe ein, um sie zu erneuern, da mit zunehmendem Alter diese 
Gewebe an Blastocyten verarmen. Die undifferenzierten Zellen wiirden 
dann hier dieselbe Rolle spielen, die sie nach Raum (1934) und PREuU 
(1938) nach Bestrahlung der Gewebe tibernehmen. 

Welche der 3 Méglichkeiten auch die richtige sein mége, jedenfalls 
bleibt als Grundlage aller Deutungen die Tatsache, daB das Wachstums- 
zentrum aufgelést wird. 

Q7* 
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Diese Tatsache hat eine gewisse Ahnlichkeit mit Feststellungen, die 
ich (StottE 1937) bei dem Polychaten Polyophthalmus pictus Dvs. 
machen konnte, wo bei mannlichen und weiblichen Tieren nach dem 
Ablaichen. die restlichen Keimzellen in die Gewebe wandern, diese zer- 
stéren und schlieSlich zerfallen. 

Da es sich bei Stylaria nicht um Keimzellen, sondern um undifferen- 
zierte Zellen handelt, konnen die gleichen Vorginge bei geschlechtlichen 
wie ungeschlechtlichen Zooiden beobachtet werden. 

Mit diesen histologischen Feststellungen ist ein weiterer Beweis fiir eine 
zeitlich begrenzte Lebensdauer fiir die Zooide von Stylaria lacustris erbracht 
worden. 

Als Erganzung zu dem Vorstehenden mége eine kurze Schilderung 
von Regenerationsvorgingen an alten und jungen Stylarien folgen, 
Versuche, die urspriinglich anderen Zielen dienten, die aber einiges Licht 
auf weitere Besonderheiten alternder Zooide werfen k6nnen. 


IV. Regenerationsversuche an alternden Stylarien 

Seit ABEL (1904) ist die Regeneration von Stylaria immer wieder 
als besonders gut bezeichnet worden, nicht nur im ungeschlechtlichen 
Zustande, sondern auch die Geschlechtsorgane werden, wie JANDA (1927) 
mitgeteilt hat, bis zur Funktionsfahigkeit regeneriert. 

Es war nun von Interesse, zu erfahren, inwieweit Regenerationsfahig- 
keit auch solchen Zooiden erhalten bleibt, bei denen lediglich das 
Pygidium noch Wachstumsvorginge erkennen lat. An dieser Stelle 
konnte versucht werden, die Behauptung EcKkeErts (1927), daB die An- 
lage einer Teilungszone von einem bestimmten Differenzierungsgrad der 
dafiir in Frage kommenden Segmente abhingt, einer Priifung zu unter- 
ziehen. Denn sicherlich gehen Regenerationsvorginge und Teilungs- 
zonenbildung auf das gleiche zellulaére Geschehen zuriick, nach unserer 
Ansicht auf die Aktivierung von Blastocyten. 

Es wurden Versuchsreihen durchgeftihrt mit Amputation des Kopf- 
teiles (1.—5. Segment) sowie des Kopfteiles und des vorderen Rumpf- 
teiles (1. bis 10. Segment) zum Zwecke der Regeneration des Vorder- 
kérpers, andere Versuchsreihen bestanden in der Entfernung der letz- 
ten 10 Segmente zur Regeneration des Hinterkérpers eines Zooids. 

Die Beobachtung des auBeren Regenerationsgeschehens — nur dieses 
soll hier besprochen werden — lieB folgendes klar erkennen: 

Die Regeneration des Kopfteils verlief immer sehr schnell, gleich- 
giltig, ob nur die 5 Kopfsegmente oder zusiitzlich auch Vorderrumpf- 
segmente entfernt waren. Sie erfolgte bei jiingeren und alteren Wiirmern 
so, da nach 72 Std das Kopfregenerat von vorn her differenziert war 
und damit Riissel, Augen und die Segmente des Kopfteiles sichtbar 
wurden; in manchen Fallen war die vollstandige Differenzierung erst 
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mit 90 Std erreicht. Der Kopfteil war also nach 3—4 Tagen voll funk- 
tionsfahig. Bei den Geschlechtszooiden zeigten sich zu diesem Zeitpunkt 
zunichst Rickbildungserscheinungen am Geschlechtsapparat, der nach 
JANDA erst nach 3—4 Wochen wiederhergestellt ist. 

Im Gegensatz zu dieser schnellen Regeneration am Vorderkérper 
stand die sehr langsame oder iiberhaupt fehlende Wiederherstellung 
entfernter Hintersegmente: Es bildete sich unter den bekannten Fiitte- 
rungsbedingungen nur ein winziger Regenerationskegel, aus dem, so- 
lange die Versuchstiere lebten, héchstens ein Regenerat von Segment- 
lange sich entwickelte. Niemals kam es zu einer Wiederherstellung der 
entfernten Segmente. 

Man konnte hier einwenden, da dazu die Futterquote nicht aus- 
reichend gewesen sei oder daB durch die Kiirzung des Wurmes um ein 
Drittel die tibrigbleibende Darmoberfliche zur Ernihrung des Regene- 
rates nicht ausgereicht habe oder schlieflich, da eben diese Segmente 
schon zu alt zur Regeneration seien bzw. dort nicht mehr geniigend 
Blastocyten zur Verfiigung stinden. Besonders dieser letzte Einwand 
scheint mir Gewicht zu haben, da aus der verkleinerten Wachstumszone 
auch eine mangelhafte Versorgung neugebildeter Segmente mit undiffe- 
renzierten Zellen abzuleiten ist. Dabei ist zu beachten, da8 ungeschlecht- 
liche Zooide bei vorherrschendem sexuellem Zustande der Population ja 
von vornherein als Exemplare mit herabgesetzter Vitalitét angesehen 
werden miissen. 

Was man aber auch anfiihren mag, die Regeneration des Kopfteiles, 
fiir den alle diese Hinwande mutatis mutandis auch bestehen, erschweren 
die Deutung dieser Versuche. 

Es sei deshalb hier noch eine Versuchsreihe besonders angefiihrt, die 
in gewisser Weise den Schliissel zur Deutung aller Regenerations- 
versuche enthalt: 

Am 30.9. 54, also zu einem Zeitpunkt, der kurz vor Beginn der 
Geschlechtsperiode im SchloBteich von Waldsee lag, wurden 2 Gruppen 
von Wiirmern operiert. Bei der einen Kultur Qq war das hintere 
Drittel der Segmente entfernt, bei der anderen Kultur Ss ebenfalls (12 bis 
17 Borstensegmente). Am 3. 10. waren in beiden Gruppen Regenerations- 
kegel entwickelt, am 5.10. hatte dieser Kegel schon die Lange eines 
oder zwei ausgewachsener Segmente und enthielt die Anlage von 5 bis 
10 Dissepimenten. Fast alle Tiere lieBen einen Geschlechtsapparat er- 
kennen. Daneben gab es einige ungeschlechtliche Exemplare, bei denen 
das Wachstum des Regenerates sehr viel langsamer vor sich ging. 

Am 7. 10. hatte ein Geschlechtszooid mit 17 alten Borstensegmenten 
im Regenerat 6 junge ventrale Borstenpaare angelegt, ein ungeschlecht- 
liches Zooid mit einem Regenerationskegel von einer Segmentlinge da- 
gegen hatte noch keinerlei Borstenbiindel entwickelt. In Zucht Ss finden 
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wir einen Wurm mit 23 Borstensegmenten und einem Regenerat von 
2 Segmentilingen bei beginnender Sexualitaét und ein noch ungeschlecht- 
liches Exemplar mit 10 ausgewachsenen Rumpfsegmenten, denen sich 
6—7 bauchborstentragende regenerierte Segmente anschlieBen. Am 
10. 10. haben sich in beiden Kulturen die regenerierten Segmente der am 
besten auswachsenden Zooide auf 17 bzw. 10 vermehrt und haben 
sich in der GréBe den vorderen Segmenten angeglichen, der Geschlechts- 
apparat ist vollentwickelt, wahrend auch am 13. 10. ein ungeschlecht- 
liches Exemplar noch immer erst ein Regenerat von der Lange eines 
Segmentes besitzt. 

Wir sehen also bei diesen beiden Zuchten, die im Moment héchster 
Vitalitat, d. h. kurz vor Beginn der Sexualitét, untersucht wurden, dab 
sich diese Vitalitat auch auf das Regenerationsgeschehen auswirkt, und 
so kénnen wir sagen, daB das vorher besprochene Versagen der Regenera- 
tion des Hinterendes auf Mangel an Vitalitat oder mangelhafte Er- 
nahrungsverhaltnisse zuriickzufihren ist. 

Von diesen Feststellungen aus kann auch das Abklingen der Wachs- 
tumsvorginge bei alten geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Zooiden 
auf eine ungeniigende oder durch Altersveranderungen geschidigte re- 
sorbierende Darmoberflaiche zuriickgefiihrt werden. 

Dagegen fordert die immer gleichmaBig gut verlaufende Regeneration 
der Kopfsegmente eine andere Erklarung: Schon friher hatte [vVANoFF 
(1928) den Kopfteil der Anneliden als homolog dem Hauptteil der 
Trochophora bezeichnet und ihm eine Sonderstellung eingeraumt. Bei 
den Oligochiiten kommt diese Stellung im Fehlen der Dissepimente 
und auch der Neoblasten zum Ausdruck, also gerade der Gewebe, die 
fir die Regeneration ausschlaggebend sind. 

Diese Sonderstellung bekommt aber noch erhéhte Bedeutung, wenn 
wir daran denken, daB bei der Anlage des Kopfteiles in der Teilungszone 
das embryonale Zellmaterial eine ganz beschrankte Aufgabe hat, niim- 
lich nur 5 Segmente anzulegen, wahrend der vordere Teil dieser Zone 
der Ausgangspunkt fiir das fast unerschdpfliche Wachstum des Pygidiums 
darstellt. 

Man koénnte also vermuten, daB die beschriinkte Aufgabe der Kopf- 
teilanlage einen groBen Potenzenschatz iibrigliBt, eine Quelle, aus der 
die Regenerationsvorgiinge immer wieder gespeist werden, ohne da 
Neoblasten auftreten. So kénnte man sich auch denken, da diese Neu- 
bildungen am Vorderende vom Ernahrungszustand des Zooids relativ 
unabhangig sind. 

Zu diesem unterschiedlichen Resultat der Regeneration des Vorder- 
und Hinterkérpers paBt nun gut das Ergebnis einer Untersuchung der 
dazugehorigen Wachstumszonen: Die Wachstumszone eines Wurmes, 
bei dem auf regenerativem Wege die Kopfsegmente wiederhergestellt 
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waren, hatte eine normale Lange von 15_ Schnitten zu 7 5M, also von 
112,54, wahrend die Wachstumszone am Hinterende eines um ein 
Drittel verkiirzten Wurmes nur 4 Schnitte, also 30 “lang war. Offenbar 
ist an diesem kiinstlich erzeugten Hinterende die Zuwanderung der Neo- 
blasten entsprechend dem Alter des Zooids sehr viel geringer. Trotz- 
dem ist das histologische Bild dieser Zone (Abb. 23) sehr viel normaler 
als das wahre Hinterende’ eines gleich alten Wurmes. Denn beim Zu- 
stand der Wachstumszone eines Wurmes spielen auBer dem Alter der Seg- 


Abb. 23. Querschnitt durch das Hinterende eines um ein Drittel zwecks Regeneration 
yerkiirzten alten Zooids. Photo. Chl.br. Chloragogenbrocken, N einseitige 
Neoblastenansammlung 


mente GréBe und Zustand der resorbierenden Darmoberflache und die 
Anzahl der zuwandernden indifferenten Zellen eine Rolle. 

Damit mége die Schilderung der histologischen Verhiltnisse in den 
pygidialen und regenerativen Wachstumszonen abgeschlossen werden 
und es bleibt noch iibrig, die Gesamtheit der in der vorliegenden Ar- 
beit festgestellten Tatsachen einheitlich zu gruppieren und so den 
Lebensablauf der geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Zooide von 
Stylaria lacustris unserem Verstiindnis naherzubringen. 


D. Deutung der Befunde im Rahmen einer Darstellung 
des Lebensablaufes der Zooide 
Wenn wir uns ein Bild machen wollen, unter welchen Bedingungen 
sich das Leben der Zooide von Stylaria vollzieht, miissen wir danach 
trachten, die Zooide vom Schliipfen aus dem Ki bis zum natiirlichen 
Tode zu beobachten. 
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Dieser Betrachtung soll die Annahme zugrunde gelegt werden, daB 
stoffwechselphysiologische Vorginge diesen Ablauf entscheidend be- 
stimmen. Die starke Umweltabhaingigkeit der Naididen 1a8t sich so ver- 
stehen, daB eine bestimmte resorbierende Darmoberflache fiir das Wachs- 
tum und die Fortpflanzung notwendig ist. Durch ein Nahrstoffgefalle 
werden die totipotenten Zellen, die im Korper verteilt sind, an be- 
stimmten Punkten aktiviert und diese Aktivierung fiihrt zur Bildung von 
Teilungszonen, fiihrt zum Wachstum am Hinterende im Pygidium und 
zur Anlage von Geschlechtsorganen. Die Anlage einer Teilungszone ist 
auf einen Bereich » beschrankt, ein Wert, der die Zahl der Segmente 
angibt, hinter der die Zone angelegt wird. Dieser Bereich hat eine 
vordere Grenze, die das Minimum der resorbierenden Darmoberflaiche 
darstellt, die eine Zone zulaBt. Die hintere Grenze des Wertes n stellt das 
Maximum an Darmoberfliche dar, das noch Zonenbildung erméglicht. 
Bei bester Ernahrung geniigt das Minimum, bei schlechter Ernahrung 
noch das Maximum zur Zonenanlage. Die Grenze des Langenwachstums 
mit 50—60 Segmenten kann als die Grenze fiir die Erhaltung des Indi- 
viduums mit Hilfe der zur Verfiigung stehenden Darmoberflache ange- 
sehen werden. Die Erscheinungen der Sexualitat und des Alterns lassen 
sich auf entsprechende stoffwechselphysiologische Vorgainge zuriick- 
fiihren. 

Vor einer Reihe von Jahren hat LiespmMann (1943) auf Grund von 
Untersuchungen an Lumbriciden Ansichten tiber das Regenerations- 
geschehen bei dieser Oligochatenfamilie entwickelt, die sich in ahnlicher 
Richtung bewegen. Er bezeichnet das Chloragogen als lymphotrophes 
System und unterscheidet in ihm fettfiihrende Eleocyten als freie Zellen 
mit trophischen Aufgaben, die sich zu Aggregaten oder ,,K6rpern“ zu- 
sammenschlieBen kénnen. Diese Zellen geben an den Punkten, zu denen 
sie hinwandern, Stoffe ab, sie sind also Traiger der formativen Funktionen. 
LinBMANN bezeichnet diese Zellen als funktionsspezifisch, sie sind Uber- 
triger der in Leibeshohle und Blutsystem vorhandenen Nahrstoffe. 

LirpManns Auffassung beruht also ebenfalls auf einer stoffwechsel- 
physiologischen Grundanschauung; seine Unterscheidung mehrerer Zell- 
sorten im Chloragogen (auBer Eleocyten noch Amébocyten mit Phago- 
cytencharakter), wahrend der auffillige Typ der Neoblasten den Lum- 
briciden fehlt, erschwert den morphologischen Nachweis dieser physio- 
logischen Vorstellungen. Weiter unten wird nochmals auf Lr=eBMANNs 
Ansichten zuriickzukommen sein. 

Meines Wissens gibt es aufer der Angabe Dawyporrs (1941), daB 
Stylaria beim Schliipfen aus dem Ei noch einen geschlossenen Enddarm 
besitzt und die Endodermzellen sehr dotterreich sind, keine Angabe 
dariiber, in welcher Form die Naididen das Ei verlassen. 
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Das freie Leben im Biotop beginnt mit dem Wachstum des Pygidiums 
und der Bildung von Segmenten, bis schlieBlich die Stoffwechsel- 
bedingungen so gut sind, daB eine erste Teilungszone, etwa hinter dem 
26. Segment, also am hinteren Ende des Bereiches von n, angelegt wird. 

DaB eine Ausbildung zum Geschlechtszooid nicht am Anfang des 
individuellen Lebens steht, kann daraus geschlossen werden, da ein 
tiber die Norm hoher Ernahrungsstatus Voraussetzung fiir die Anlage 
von Keimdriisen ist (SrottE 1921), zu dem ein hoher O,-Gehalt des 
Wassers treten muB. 

Mit der Anlage einer oder mehrerer Teilungszonen setzt nun jenes 
zusatzliche Wachstum an den hinteren Halften dieser Zonen ein, das weit- 
gehend von einer Reihe von Faktoren abhangig ist (StonrE 1922; 
Ecxert 1927). Allerdings berihrt dieses Teilungswachstum die Einheit 
des Vorderzooids, von dem es stoffwechselphysiologisch abhangig ist, nur 
wenig. 

Ks ist nicht unbedingt notwendig, daB dieses zusitzliche Wachstum 
immer und iiberall auftritt, zur Kettenbildung fiihrt und damit den 
individuellen Charakter des urspriinglich ungeteilten Zooids verandert. 
Es gibt vielmehr unter den Naididen auch Formen mit sehr geringem 
Teilungsvermogen, das zu héchstens zweifachen Ketten fihrt. Und 
tiberall findet man auch Exemplare, die keinerlei Teilungszone besitzen, 
ein Zustand, der durch mangelhafte Ernahrung u.a. herbeigefihrt 
werden kann. 

Wenn aber keinerlei Teilungszone auftritt, geht auch das pygidiale 
Wachstum nicht iiber eine gewisse Linge hinaus, die bei Stylaria mit 
50—60 Segmenten, also der doppelten Linge in Teilung befindlicher 
Wiirmer erreicht ist. Ein solcher ungeteilter Zustand gibt den Stylarien 
einen individuellen Charakter, klare Altersbeziehungen der Segmente und 
damit eine bestimmte Lebensdauer, die im natiirlichen Tode des Zooids 
endet. 

Von dieser ungestérten Einheitlichkeit eines Zooids miissen wir aus- 
gehen, um die Veranderungen zu verstehen, die in ihrer Gesamtheit als 
Altersverinderungen angesehen werden miissen. 

Die auffalligste, aber auch umstrittenste Erscheinung ist eine von 
vorn (dem 6. Segment) beginnende und allmahlich zunehmende Ver- 
dunkelung des Chloragogenbezuges von Darm und Riickengefa8 unter 
gleichzeitiger Ablésung einzelner Kérnchen bzw. groBerer Brocken, die 
in die Leibeshéhle fallen. Diese Chloragogenschwarzung beginnt also 
bei dem altesten Segment des ganzen Zooids und schreitet kontinuierlich 
nach hinten fort, kann sogar so weit gehen, daB Teile des Darmes von 
Chloragogen entblé&t sind. Mit der Zeit sammeln sich diese Chloragogen- 
brocken mehr und mehr in den hintersten Segmenten des Zooids an. 
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LiEBMANN (1942 [1]) sieht diese schwarzen Brocken bei Hisenia als 
normales Resultat der Exkretion an, némlich als von Amébocyten auf- 
genommene zerfallende Eleocyten, die durch die Nephridien abtrans- 
portiert werden. Auch HAmmertine (1924 [2]) hat in seinen Zuchten von 
Aeolosoma bei alten Tieren eine Briunung des Kérpers festgestellt, die 
wohl aber auf braune Tropfen in der Haut zuriickzufiihren ist. Andere 
Literaturangaben iiber diesen Punkt wurden schon friiher (S. 378) 
erwahnt. 

Gleichzeitig mit dieser Schwarzung kommt es zu weitgehender 
Schrumpfung der Haut einschlieBlich der Kopfsegmente. Sie ist ahnlich 
den Hautverdnderungen, die Raum (1934) und Prev (1938) bei be- 
strahlten Naiden geschildert haben. Auch der Ausfall von Riicken- 
borsten und die Verkiirzung des. Riissels von Stylaria sind wohl solche 
Hautschadigungen und haben ihre Parallele in den Bestrahlungsresul- 
taten. Wenn nach Ansicht der Autoren die Bestrahlung mit Radium- 
und Ultraviolettstrahlen eine Ausschaltung der indifferenten Zellen 
bewirkt, koénnte man bei den alternden Zooiden an eine solche Ver- 
armung der Gewebe an Blastocyten denken. 

Wiahrend dieser Gewebeverainderungen bleibt nun aber die Nahrungs- 
aufnahme der Wiirmer unverandert bestehen, wenn wir auch nicht 
wissen, ob diese Nahrung noch in normaler Weise resorbiert wird. Auch 
die Schwimm- und Kriechbewegung der Wiirmer ist ebenso normal wie 
die FreBlust. Das Hinterende des Wurmes mit seinen besonderen Struk- 
turen erméglicht noch eine feste Haftung der Tiere an der Unterlage. 

Erst in den letzten 24—48 Std des individuellen Lebens zeigen die 
Zooide weitere auffallige Veranderungen ihres Verhaltens: das Haften 
an der Unterlage 1a8t plotzlich nach und das sonst gestreckte Pygidium 
wird nun leicht eingerollt gehalten. Die Kriechbewegung ist verlangsamt 
und die Schwimmbewegung fordert nicht mehr, geht vielmehr haufig 
in ein tiber den ganzen K6rper laufendes Zittern tiber. Da das Schwim- 
men ohne rechte Wirkung ist, sinken die Tiere, einmal aufgestort, 
schnell nach unten ab. Dies alles ist gleichzeitig der Ausdruck dafiir, 
daB die allgemeine Reizbarkeit stark herabgesetzt ist. 

In diesem Stadium ist der K6rper vielfach aufgebliht, und da diese 
Erscheinung dort beginnt, wo normalerweise das erste Nephridienpaar 
liegt, niimlich im 7. Segment, kénnte man annehmen, da als Ursache 
ein Versagen der Exkretionsvorginge vorliegt. 

In diesem Zustande zerfallen die Wiirmer meist von hinten nach vorn. 

Besonders eindrucksvolle Altersveriinderungen lassen sich an der py- 
gidialen Wachstumszone ablesen, die bei alternden Zooiden nur einen 
Bruchteil der Ausdehnung normaler Wachstumszonen erkennen laBt. 
In der Region des normalen Pygidiums ist das Hautepithel durchweg 


Individualitat, Lebensdauer und natiirlicher Tod der Zooide 407 


zu zwei Reihen von Kernen verdickt und la8t Liicken zwischen den 
Zellen erkennen, das Pygidium alter Zooide dagegen besitzt nur eine 
Kernreihe und die Liicken im Epithel fehlen, vielmehr erscheint es als 
Syncytium. 

In der normalen Wachstumszone wuchern mesodermale Zellhaufen 
(Neoblasten) ventrolateral gelegen, dorsalwarts und erfiillen im vorderen 
Teile des Pygidiums die ganze Leibeshdhle, bei alten Wiirmern dagegen 
verschwinden diese Zellhaufen bis auf wenige Zellen, manchmal nur 
noch auf einer Seite vorhanden. Entweder fehlen Zellen vom Neo- 
blastentyp vollkommen oder sie haben ihr Aussehen verandert: Sie 
besitzen nicht mehr den groBen Nukleolus, sondern ihr Kern ist klein, 
manchmal zerfallend, und ihr Plasma ist mit Chloragogenkérnern 
angefullt. Diese Zellen scheinen nicht auf die Leibeshéhle beschrankt 
zu sein, sondern wandern in das Haut- und Darmepithel ein und zer- 
storen die Muskulatur weitgehend. Man gewinnt den Eindruck, daB die 
omnipotenten Zellen im Mesoderm der Wachstumszone zu Am6bocyten 
bzw. Phagocyten umgewandelt sind, die einen Abbau der Gewebe 
betreiben, der schlieBlich zu den oben geschilderten funktionellen Sto- 
rungen im Nerven-Muskelsystem fihrt. 

Fir diese Vorgange liegen verschiedene Deutungsmoglichkeiten vor: 
Sieht man in dem Verhalten der Zellen der pygidialen Wachstumszone 
eine tiefgreifende Phagocytose, so besteht eine Parallele zu Mitteilungen 
tiber entsprechende Erscheinungen bei den Keimzellen von Polyophthal- 
mus pictus Dus., einem Polychiten (STOLTE 1937), wo die restlichen 
Keimzellen in die Gewebe einwandern und sie zerstoren. 

Man koénnte aber auch annehmen, dai mit diesem Zustand des 
Pygidiums ein Erschépfungsstadium der omnipotenten Zellen erreicht 
ist, wie das LrzBMANN (1942,) bei Lumbriciden nach Regeneration und 
Sexualitat fiir die Eleocyten, die Trager dieser Funktionen, angegeben 
hat. SchlieBlich kénnte das Verhalten der letzten aktiven Blastocyten im 
Zooid als ein spiter Versuch angesehen werden, durch Einwanderung in 
die Epithelien regenerative Vorgange in Gang zu bringen. Es wirde 
sich dabei um einen durchaus normalen Vorgang handeln. 

Von diesem Lebensablauf der ungeschlechtlichen Zooide unter- 
scheidet sich der der Geschlechtszooide nur in wenigen Punkten: 

Wenn die fiir die Sexualitit notwendige Konstellation von Be- 
dingungen vorliegt, werden an der hinteren Grenze der Teilungszone 
(spaiteres 5. und 6. Segment) bei Stylaria lacustris die Keimdrisen an- 
gelegt und in mehreren gut unterscheidbaren Etappen erfolgt die Aus- 
bildung zum vollreifen Wurm. Wihrend dieser Zeit sind alle Teilungs- 
vorginge teils durch Abtrennung hinterer Zooide, teils durch Riick- 
bildung angelegter (reversibler) Teilungszonen zum Stillstand gekommen. 
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Damit ist auch hier der Zustand der Individualitat erreicht, die Grenze 
des Segmentwachstums solcher Zooide liegt ebenfalls bei 50—60 Seg- 
menten. Schrumpfung der Haut, Ausfall der Borsten, Verkiirzung des 
Riissels, Aufbliahung des Korpers, vor allen im Bereich des Geschlechts- 
apparates, und die sukzessive Schwarzung des Chloragogens werden in 
genau derselben Weise beobachtet, und zwar, wie nochmals ausdriicklich 
betont sei, im Freiland, wie im Laboratorium, mit Ausnahme nur der 
letzten Absterbeerscheinungen. 

Aber auch die oben geschilderten histologischen Veranderungen sowie 
die Besonderheiten im Verhalten der absterbenden Zooide beobachtet 
man bei Geschlechtstieren in der gleichen Weise. 

Zu der Frage, ob nach AbschluB der Geschlechtsperiode von neuem 
ungeschlechtliche Vermehrung einsetzen kann und so vielleicht eine 
Verlangerung der Lebensdauer der Zooide eintreten kénnte, mu8 be- 
merkt werden, daf die normale Lebensdauer eines Geschlechtszooids 
offenbar dessen Lebenskraft erschépft, wenn die volle Geschlechtsreife 
mit Ablage der Keimzellen erzielt wird. Immer ist dann die Lebensdauer 
solcher Zooide, die auf héchstens 2 Monate veranschlagt werden muB, 
abgeschlossen. Nur in Ausnahmefallen, wenn etwa der geschlechtliche 
Zustand vorzeitig durch Abtrennung des Geschlechtsapparates unter- 
brochen wurde (s. 8. 376), oder durch vorzeitiges Abklingen des sexuellen 
Zustandes kann es zur Neuanlage einer Teilungszone kommen, oft in der 
Region des Geschlechtsapparates, weil zu diesem Zeitpunkt dort am 
meisten Blastocyten zur Verfiigung stehen (StottE 1933 [2], S. 110). 

Die am SchluB der Untersuchung fiir unsere Fragen ausgewerteten 
Regenerationsversuche lieBen einen wesentlichen Unterschied in der 
Regenerationsfaihigkeit junger und alter Zooide erkennen: Wahrend 
die Kopfregeneration in allen Fallen gleich schnell und vollstandig ver- 
lief, zeigten junge Zooide eine wenn auch nicht sehr rege Regeneration 
hinterer Segmente, wahrend bei alten Zooiden diese Fahigkeit véllig 
fehlte. 

Diese Unterschiede lassen die von LirBMann (1942 [2]) vorgebrachte 
Ansicht annehmbar erscheinen, nach der bei 7'ubifex und einigen Lum- 
briciden 2 Eleocytenkérper vorhanden sind: Ein Zellaggregat fiir 
Kopfregeneration ist vollig unberithrt von der Inanspruchnahme durch 
Sexualitaét, Regeneration und Hunger, wihrend der Eleocytenkorper 
des Rumpfes durchaus auf diese funktionelle Inanspruchnahme reagiert. 

Ks sei auch in diesem Zusammenhange auf die von Prev (1934) 
mitgeteilte Angabe hingewiesen, daB innerhalb der Driisenregion des 
Pharynx ein Blastocytenzentrum existiert, das fiir Regenerationsvor- 
gange am Vorderkérper verantwortlich sein kénnte. Entsprechende 
Regenerationsversuche sind von mir in Angriff genommen worden. 
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Ich méchte am Schlu8 dieser Betrachtung aber nicht unterlassen, 
auf gewisse Unterschiede des Materiales hinzuweisen, in denen sich 
HAMMERLINGs (1924 [2]) und meine Untersuchungen tiber die Lebensdauer 
unterscheiden. Wenn ich bei Stylaria die Lebensdauer der Vordertiere 
untersucht hatte, wie dies HAMMERLING bei Aeolosoma tat, so hatten 
solche Zooide von Stylaria nicht nur die halbe Linge, sondern auch eine 
dauernd wechselnde Individuallinge gehabt. Denn ein Vordertier von 
Stylaria wird durch Teilungsvorginge insofern in Mitleidenschaft ge- 
zogen, als etwa vom 26. Segment angefangen das Vordertier sich ver- 
kirzt bis auf 17 Segmente, dann wieder sich auf 26 Segmente ver- 
langert, worauf dieser ProzeB von neuem beginnt. Die Aktivierung der 
omnipotenten Zellen erfolgt also immer an anderen Stellen des K6rpers, 
getrennt noch durch ein ausgewachsenes Segment. 


Die Altersverdinderungen von Stylaria lacustris — und damit méchte 
ich die Resultate dieser Untersuchungen in den Rahmen einer von mir 
vertretenen Auffassung stellen — sind die Folge von vertnderten Be- 
ziehungen zwischen Organismus und den ihm zur Verfiigung stehenden 
Blastocyten. Normalerweise wird jedes im Hinterende neu entstehende 
Segment mit Zellen vom Neoblastentyp, im Mesoderm gelegen, aus- 
gertistet, wozu Abkommlinge jener Zellen ebenfalls mesodermaler Herkunft 
treten, die in die Epithelien einwandern und hier als Basalzellen existieren. 
Alle diese Zellen, dazu die aktivierten Korperzellen, bezeichnete ich als 
Blastocyten (Stoute 1933 [1], 1935). Denn auch Korperzellen kénnen an 
morphogenetischen Brennpunkten aktiviert werden. Sie erfahren dann 
eine Embryonalisierung und nehmen das Aussehen von omnipotenten 
Zellen an. 


Dieses Bildungsmaterial kann nun aktiv werden in der pygidialen 
Wachstumszone, in der Geschlechtsregion, zur Anlage einer Teilungs- 
zone oder im Regenerat. Aber eine solche Aktivierung scheint abhingig 
zu sein von dem Differenzierungsgrad der Segmente, d.h., wenn die 
Segmente ein gewisses Alter erreicht haben, erlischt die Méglichkeit der 
Aktivierung der in ihnen lagernden Neoblasten. So konnte Eckrrt 
(1927) fiir Stylaria feststellen, dai iltere Tiere eine weiter zuriick- 
liegende Zone besafen, die also in jiingere Segmente verlagert war, als 
nach ihrem Futterzustand zu erwarten war. Auch ich habe in meinem 
Material Exemplare mit sehr weit hinten nur angedeuteten Teilungs- 
zonen (Abb. 11). 


So mag es geschehen, daB in sehr alten Zooiden die wenigen vor- 
handenen Neoblasten zu den Korperzellen nicht in Beziehung treten 
kénnen, ihre Aktivierung unterbleibt und damit findet der Wachstums- 
proze® sein Ende. In der Mitte des Tieres, wo normaliter die Teilungs- 
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zone liegt, sind dagegen die Segmente jugendlich genug, um diese Akti- 
vierung zu ermoglichen. 


DaB hier eine Abstufung besteht, zeigt der Vergleich einer sehr 
alten pygidialen Wachstumszone mit einem kiinstlich durch Ampu- 
tation des letzten Kérperdrittels hervorgerufenen Pygidium: Wahrend 
das erstere keinerlei Neoblasten oder Neoblastenabk6mmlinge aufweist, 
findet man in dem regenerierten Pygidium Neoblasten, wenn auch viel- 
leicht nur auf einer Seite, und einzelne mesodermale Zellen an der Leibes- 
héhlenwand verteilt (Abb. 23). Eine induzierende Wirkung dieses toti- 
potenten Materials auf die Epithelien scheint aber oft zu fehlen. In- 
folgedessen unterbleibt auch die Regeneration. Fir alle morphogeneti- 
schen Vorgiinge im Zooid geniigt offenbar nicht die Anwesenheit der 
undifferenzierten Zellen, sondern es ist dazu auch noch die induzierende 
Wirkung dieses Materials auf die Umgebung notwendig. 


Wir erkennen hier, daB das Neoblastenmaterial in den Zooiden von 
Stylaria lacustris dieselbe Bedeutung hat wie die Urmesodermzellen in 
der Embryonalentwicklung der Oligochaten, Zellen, die durch ihre be- 
sonderen Substanzen in der Lage sind, formative Wirkungen auf die Um- 
gebung auszutiben oder auch selbstandige morphogenetische Leistungen 
zu vollbringen, wie PENNERS (1937) dies fiir T'ubifex nachgewiesen hat. 
Die Bedeutung der Neoblasten ist kaum besser zu charakterisieren als 
mit den Worten von PENNERS: ,,Wir haben also im Mesoderm des 
Tubifex-Keimes die wesentlichen Momente zu suchen, die fiir den ge- 
ordneten Ablauf der Differenzierungen und die gesamte Formbildung 
verantwortlich zu machen sind. Vom Mesoderm aus miissen besondere 
Krafte oder Substanzen auf das Ektoderm und Entoderm einwirken, da- 
mit die Entwicklung in normaler Harmonie ablaufen kann. Das Meso- 
derm ist als das ordnende Prinzip im Tubifex-Keim anzusprechen.“ 


Besonders sei auch noch auf folgende Bemerkung von PENNERS in 
der gleichen Arbeit hingewiesen (S. 352): 


,,Eine weitere sich unmittelbar anschlieBende Untersuchung, diespe- 
ziell der Analyse der Segmentierung gewidmet war, hatte aber das 
bedeutsame Ergebnis, da8 auch das Entoderm einen EinfluB auf die 
Anzahl und GréBe der embryonal sich anlegenden Segmente hat. Aller- 
dings handelt es sich nur um einen mittelbaren, indem die Teilungs- 
tatigkeit der Teloblasten, der 2 Urmesodermzellen sowohl als auch 
der 8 Telektoblasten, sich abhingig erwies von der Substanzzufuhr 
aus dem Entoderm mit seinem Dottergehalt. 


Ist die Entodermmasse grof, so sprossen die Teloblasten entspre- 
chend mehr und gré8ere Keimstreifzellen, als wenn sie klein ist; und 
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dementsprechend besitzt dann der Embryo eine gréfere oder geringere 
Anzahl von Segmenten.“ 

Besser kann die Bedeutung des Stoffwechsels fiir die im Mesoderm 
verankerten morphogenetischen Vorgdnge nicht beschrieben werden. 

Legen wir uns zum SchluB die Frage vor, welche Ursachen fiir den 
natiirlichen Tod der Zooide von Stylaria entscheidend sind, so ist wohl 
klar zu erkennen, da diese Ursachen von den undifferenzierten Zellen 
aus wirksam sind. Wir werden annehmen miissen, daB mit zanehmendem 
Alter die Verarmung der Segmente an undifferenzierten Zellen immer 
weiter nach hinten tibergreift, eine Verarmung, die trotz der Wander- 
fahigkeit dieser Zellen, die gerade in letzter Zeit immer wieder nach- 
gewiesen wurde (HERLANT-MEEWIs 1946 [1]; SrfipHan-DusBors 1952; 
Favu.xes 1953), nicht riickgéingig zu machen ist, weil sie mit den absin- 
kenden Stoffwechselleistungen der Zooide zusammenhingt. SchlieBlich 
wird von dieser Verarmung auch das Pygidium erfaBt, dessen Wachstums- 
zone sich verkirzt, um sich schlieBlich aufzul6sen. Dabei andern die in- 
differenten Zellen ihren Charakter, werden zu Phagocyten und bauen 
wesentliche Teile der Organisation im Hinterende des Zooids ab. Als 
Folge dieser Histolyse kommt es zur Schadigung des Nerven-Muskel- 
systems im Pygidium, das Ausfallserscheinungen zeigt. Damit erweist 
sich der natitirliche Tod dieser Zooide als Nerventod. 

Die indifferenten Zellen sind weder Korper- noch Keimzellen, sondern 
embryonales Zellmaterial, das sich in Kérper- oder Keimzellen differen- 
zieren kann. 


Zusammenfassung 

1. Geschlechtliche und ungeschlechtliche Zooide von Stylaria la- 
custris L. wurden mit besonderen Haltungsmethoden auf Individualitat, 
Lebensdauer und den natiirlichen Tod untersucht. Parallel damit gingen 
Beobachtungen im natiirlichen Biotop. 

2. Geschlechtliche und ungeschlechtliche Zooide erreichen ihre Indi- 
vidualform mit etwa der doppelten Segmentzahl gegentiber den Zooiden 
in der Kette. 

3. Geschlechtstiere, die abgelaicht haben, wie alte ungeschlechtliche 
Zooide zeigen im Laboratorium wie im Freiland Altersveranderungen: 
Diese bestehen in Schrumpfung der Haut und Ausfall der dorsalen Haar- 
borsten, Verdunkelung des Chloragogens und sein Zerfall in groBe und 
kleine Partikel sowie Verkleinerung der pygidialen Wachstumszone bis 
zum Verschwinden. 

4. In den letzten 24—48 Std der auf 1—2 Monate zu veranschlagen- 
den Lebensdauer kommt es zum Nachlassen der Schwimmbewegungen, 
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die durch ein den ganzen Korper erfassendes Zittern abgelost werden. 
Auch die Haltefunktion der Segmente des Hinterkérpers erlahmt und 
das vorher gestreckte Pygidium wird eingerollt getragen. Diese Er- 
scheinungen schlieBen mit dem Zerfall des Wurmes (meist hinten) ab. 

Das Versagen der Schwimmbewegung und der Haltefunktion des 
Pygidiums, das dafiir mit besonderen Strukturen ausgeriistet ist, laBt 
den Tod der Zooide als Nerventod erkennen. 

5. Bei der histologischen Untersuchung des Pygidiums sind im Meso- 
derm 2 ventrolaterale Proliferationszentren erkennbar, deren Ab- 
kémmlinge in die Epithelien tibertreten und dabei deren Zellen embryo- 
nalisieren. In alten Zooiden fehlt diese Einwanderung und damit werden 
die Epithelien nicht mehrschichtig. SchlieBlich verschwinden auch die 
mesodermalen Zentren. 

6. Dieselben Mesodermzellen kénnen den Charakter von Phagocyten 
annehmen und als solche in die Gewebe einwandern. 

7. Spat oder gar nicht zeigen sich an Bauchmark und Darm histo- 
logische Altersveranderungen. Auch der Abbau der Korpermuskulatur 
erfolgt im Zusammenhang mit der Phagocytenbildung sehr spat. Daraus 
ist zu entnehmen, da die Ernahrung die Funktionen der Zooide be- 
herrscht und da das Versagen des Nerven-Muskelsystems den natiir- 
lichen Tod herbeiftihrt. Das Zugrundegehen der Neoblasten im Pygidium 
kann ebenso durch Mangel an Nahrstoffen wie durch Vergiftung infolge 
angesammelter Exkrete verursacht sein. 

8. Regenerationsversuche an alten Zooiden lieBen erkennen, da8 die 
Kopfsegmente vollig unabhangig vom Alter des Zooids regenerieren, 
wahrend die Rumpfsegmente die gleiche Altersabhingigkeit zeigten wie 
das Wachstum. Hier war die Regeneration von der Anwesenheit der 
Neoblasten abhangig. 

9. Die morphogenetischen Prozesse bei Stylaria lacustris kommen 
offenbar durch das Zusammenwirken von mesodermalen omnipotenten 
Zellen mit den Korperzellen zustande. Wo eine dieser Komponenten 
fehlt, unterbleiben Neubildungsvorginge. 

10. Die omnipotenten mesodermalen Zellen (Neoblasten) kénnen auf 
Zellen von der Art der Urmesodermzellen zuriickgefiihrt werden, wie ja 
auch in der Embryonalentwicklung der Oligochaten (T'ubifex) das Meso- 
derm einen ordnenden Einflu8 auf die Entwicklung des Keimes ausiibt. 

Diese Neoblasten sind weder Kérper- noch Keimzellen, sondern 
embryonale Zellen vor einer solchen Differenzierung. 
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Zum 70. Geburtstag von Paul Buchner 


Am 12. April vollendet Prof. Dr. Pau Bucuner, der Altherausgeber 
der Zeitschrift fiir Morphologie und Okologie der Tiere, auf der Insel 
Ischia sein 70. Lebensjahr. Er wurde am 12. April 1886 als Sohn des 
Sanitatsrates Dr. WILHELM Bucunur in Niirnberg geboren. Sein Vater 
war ein hervorragender Kenner der heimatlichen wie der Mittelmeerflora ; 
so wuchs der junge PauL BucHNER in engster Berithrung mit natur- 
wissenschaftlicher Forschung auf und bezog 1905 die Universitat Wiirz- 
burg mit der Absicht, Botaniker zu werden. Doch die Vorlesungen von 
Boveri, Sopotra und SrT6HR lenkten sein Interesse stirker auf die 
Zoologie; er ging im folgenden Jahre an das Hertwicsche Institut nach 
Miinchen und promovierte 1909 bei RicHarp GoLpscumiptT. Die ersten 
Jahre wissenschaftlichen Wirkens — als Akademiestipendiat an der 
Zoologischen Station Neapel und ab 1910 als Assistent am Miinchener 
Zoologischen Institut — galten vorwiegend cytologischen Fragen. Von 
diesen war es nur ein kleiner Schritt zu Studien an intracellularen 
Symbionten, tiber die er am 13. Juni 1911 erstmalig in der ,,Gesellschaft 
fiir Morphologie und Physiologie“ in Miinchen berichtete. Dieses Gebiet 
der Symbiose zwischen Tier und Pflanze lieS BucHNER nie mehr los; er 

- baute es im Laufe seines Lebens zu einem imposanten Forschungsgebiet 
aus, das seine Ausstrahlungen auf zahlreiche andere Disziplinen hatte 
und stindig weiter haben wird. Ein beredtes Zeugnis davon legt beson- 
ders die Wandlung seines in drei Auflagen erschienenen ,,Symbiose- 
werkes‘ ab. 

1923 folgte er einem Ruf nach Greifswald, 1927 nach Breslau, 1934 
nach Leipzig. Einen Ruf auf den Miinchener Lehrstuhl 1946 nahm er 
der Nachkriegsverhaltnisse wegen nicht an. Im Jahre 1927 legte er 
den Grundstein zu seinem idyllischen Besitztum auf Ischia; dort wurde 
er 1943 durch den Krieg abgeschnitten und wohnt seit diesem Zeitpunkt 
— in zuniachst sehr bitteren, dann sich allmahlich bessernden Zeiten — 
stindig auf dieser einzigartigen Insel. Seine kiinstlerische und auf das 
Ganze gestellte Natur erweckte in ihm den Plan einer gesamtheitlichen 
Darstellung der Insel, zu der von ihm schon geologische, zoologische, 

_ prahistorische — diese gestiitzt auf seinen Sohn — und kunsthistorische 
Beitrige vorliegen. Das Jahr 1954 brachte ihm und seiner Frau, dank 
des Zusammenwirkens der Regierung von Djakarta und der deutschen 
Forschungsgemeinschaft, das unvergessliche Erlebnis einer Tropenreise 
nach Bogor, in das Innere von Java und nach Bali; doch wurde die 
Reise auch intensiv genutzt zum Sammeln neven Untersuchungsmaterials, 


Herausgeber und Verlag, Kollegen und Schiiler, zahlreiche Zoologen 
der ganzen Welt entbieten dem Jubilar die aufrichtigsten Gliick- und 
Segenswiinsche fiir noch viele Jahre frohen Schaffens. 

Die Arbeiten dieses und des nachsten Heftes sind ihm in Verehrung 
gewidmet. 
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ZUCHTUNGSVERSUCHE AN DEN SYMBIONTEN 
VON PEDICULUS VESTIMENTI Buem., 
NEBST PHYSIOLOGISCHEN UND MORPHOLOGISCHEN 
BEOBACHTUNGEN * : 
Von 
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A. Einleitung 


Die physiologische Untersuchung kulturell gewonnener symbionti- 
scher Mikroorganismen stellt einen Weg dar, auf dem versucht werden 
kann, die wesentlichen Wechselbeziehungen zwischen Wirt und Sym- 
biont aufzuklaren. Derartige Experimente sind von Mitarbeitern Kocus 
(Fink 1952; GrABNurR 1954; Huper, unveréffentlicht) bereits mit Er- 
folg an verschiedenen Objekten durchgefiihrt worden. Die Kultivierung 
der intracellulaéren Symbionten eines blutsaugenden Insekts ist aber bisher 


* Herrn Professor Dr. Paut BucHNER in Verehrung gewidmet. 

** Herrn Professor Dr. ANron Kocu sei gedankt fiir die Anregung zu dieser 
Arbeit. Herrn Professor Dr. Karu v. Frisco danke ich fiir die Uberlassung eines 
Arbeitsplatzes, Herrn Professor Dr. Huco Brawn fiir wertvolle Ratschlage. 
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noch nicht gelungen. Die vorliegende Arbeit stellt einen Versuch dar, 
die Mycetomsymbionten der Kleiderlaus zu ziichten. 


B. Material und Methodik 
I. Die symbiontischen Einrichtungen der Kleiderlaus 

Die symbiontischen Kinrichtungen der Kopflaus, Pediculus capitis 
DE GEER, die sich in keiner Weise von denen der Kleiderlaus unter- 
scheiden, wurden von Ries (1931) aufgeklart: 

Das beiden Geschlechtern gemeinsame larvale Mycetom hat die Ge- 
stalt einer Linse und liegt dem Darm ventral, ungefahr in der Mitte des 
Abdomens, flach auf. Es ist unter schwacher VergréBerung leicht von 
auBen zu sehen. In 10—16 von Syncytien gebildeten Fachern liegen die 
wurstformigen Symbionten. Wahrend sich im mannlichen Geschlecht 
hieran — bis auf Veranderungen an den Symbionten selbst — wenig 
andert, erfolgt beim Weibchen zu Ende des dritten Larvenstadiums eine 
Wanderung aller Symbionten durch die Lymphe in die zwei Filial- 
mycetome, die ,,Ovarialampullen“. Diese stellen den an die Eiréhren 
angrenzenden, erweiterten Abschnitt der Ovidukte dar und besitzen ein 
stark erhéhtes Epithel, in dessen Zellen die Symbionten aufgenommen 
werden. Die Ovarialampulle ist die Ubertragungseinrichtung, mittels de- 
rer die Symbionten an die Nachkommenschaft weitergegeben werden. Von 
ihr aus treten Keime in den anal gerichteten Pol der reifen Eizelle ein. 

Im Ei wird bald ein embryonales Mycetom gebildet, das zunachst 
am offenen Ende des Keimstreifs, spaiter — zur Zeit der Anlage der 
Extremitaten — frei im Dotter liegt. Bei der Umrollung des Embryos 
verbleibt das embryonale Mycetom im Dotter und kommt in den kiinf- 
tigen Mitteldarmbereich zu liegen. Sobald der Mitteldarm angelegt ist, 
bildet sich als eine ventrale Ausbuchtung aus ihm das definitive larvale 
Mycetom, das sich vollstiéndig vom Darm abschniirt, wenn es von den 
Symbionten aus dem embryonalen Mycetom besiedelt ist. Diese Um- 
siedlung erfolgt derart, daB das embryonale Mycetom samt den Sym- 
bionten sich in die Ausbuchtung hineindrangt, dort die Symbionten 
entla8t und — jetzt nur noch aus einem Syncytium bestehend — kurz 
vor der endgiiltigen Abschniirung des larvalen Mycetoms zurtick in das 
Mitteldarmlumen gepreBt wird, wo es zugrunde geht. Damit ist der 
Cyclus geschlossen. 

Die stiirkste Vermehrung der Symbionten von den wenigen hundert, 
die das Ki infizieren, zu den tausenden, die im larvalen Mycetom und 
in den Ovarialampullen leben, soll nach Rims im laryalen Mycetom, 
unmittelbar nach dem Schliipfen der Larve erfolgen. 


II. Die Versuchstiere Ane 

Durch freundliche Vermittlung Herrn Dr. R. Fryxs konnte ich einen 

Laboratoriumsstamm von Kleiderliusen aus den Behring-Werken in 
29% 
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Marburg erhalten. Ich hielt die Tiere bei 31°C im Brutschrank, ohne 
besondere Regelung der Hydratatur. Jeden Morgen wurden sie etwa 
30 min lang am Korper gefiittert. Vermehrung und Alter der Tiere 
waren dabei véllig normal (Has 1915, 1916, 1916a, 1928; Kemi und 
Nurratt 1919; Mituer 1949; Sreora 1922). 

Weitere Einzelheiten in der Haltung sind in einer anderen Arbeit 
mitgeteilt (PucHTa, 1955), spielen jedoch in den vorliegenden Unter- 
suchungen keine Rolle. 


III. Die Reinziichtung der Symbionten 

Es ist allgemein bekannt, da8 intracellulare Symbionten dem Ver- 
such, sie auf kiinstlichen Nahrbéden zu kultivieren, erheblichen, bisher 
in den meisten Fallen uniiberwindlichen Widerstand entgegensetzen. 
Insbesondere ist bisher noch kein intracellularer Symbiont eines blut- 
saugenden Insekts geziichtet worden. Um wenigstens einen Teil der 
offenbar vorhandenen grundsatzlichen Schwierigkeiten beurteilen und 
vielleicht beheben zu k6nnen, untersuchte ich zuniachst das Verhalten 
der dem Mycetom entnommenen Symbionten in verschiedenen fliissigen 
Medien. : 

Nebenher ergaben sich dabei einige neue Aufschliisse tiber die Ge- 
stalt und die Struktur der Symbionten, um so mehr, als mir ein Phasen- 
kontrastmikroskop (Zeiss-Winkel) zur Verftigung stand. Riss (1931) 
hatte nur histologische Schnitte durch das Mycetom betrachtet. Es 
wurde dadurch méglich, in die vorliegende Arbeit einen Abschnitt tiber 
die Morphologie der Symbionten aufzunehmen. 

Die Lymphe der Laus hat nach meinen Untersuchungen mit fliissigen 
Indikatoren (Bromthymolblau, Phenolrot, Kresolrot, Metakresolpurpur, 
Thymolblau) einen py-Wert von 7,4. Auf diesen stellte ich alle ver- 
wendeten Losungen ein, variierte aber des 6fteren die Werte im Bereich 
zwischen 7 und 7,8. Der Wert von 7,4 erwies sich als der beste. 

Ks ist zwar nicht ohne weiteres sicher, daB in dem Mycetom, dessen 
Pu-Wert ich nicht bestimmen konnte, genau die gleiche Wasserstoff- 
ionenkonzentration herrscht wie,in der Lymphe, jedoch wandern die 
Symbionten des Weibchens bei der Besiedelung der Ovarialampullen 
durch die Lymphe und miissen also an sie angepaBt sein. 

Die Praparation des Mycetoms ist auf folgende Weise méglich: Mit 
feiner Pinzette und geschliffener Nadel kann man in etwas Flissigkeit 
unter einer starken Praparierlupe die Laus ventral so einreiBen, daB der 
Darm mit dem Mycetom heraustritt. Das Mycetom ist eng verwachsen 
mit einem der Darmwand entstammenden, sehr elastischen Scheren- 
gitter langgestreckter Muskelzellen (Abb. 1), die viel ziher sind als die 
Mycetomwand selbst. Fiir die meisten Zwecke war es nicht notig, jedes 
Restchen dieser Muskulatur zu entfernen. In Zupf- und in Quetsch- 
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praparaten blieben jedoch — war noch zuviel davon vorhanden — oft 
samtliche Symbionten darin hangen. Auch in einem ganz von Resten 
der Darmwand gereinigten Mycetom sitzen die Symbionten noch er- 
staunlich fest. Sie sind durch Zerzupfen des Mycetoms nur unvollstandig 
zu entfernen. 


(arp epithe” ~ 
yr °r getrofen 


Abb. 1. Muscularis des Liusedarms (aus einem Frontalschnitt) 


Ein Ergebnis dieser Versuche sei an dieser Stelle schon vorausge- 
nommen: Weder die iiblichen physiologischen Salzlésungen noch Bouillon 
fiir bakteriologische Zwecke erwiesen sich als geeignet, die Symbionten 
auch nur einen Tag am Leben zu erhalten. In den meisten Fallen 
starben samtliche Symbionten schon innerhalb ungefahr einer Stunde 
ab. Im einzelnen verwendete ich: 


Ringerlésung sowie durch Zugabe von 2—15% destilliertem Wasser verdiinnte 
und auf 95—85% des Volumens eingeengte Ringerlosungen ; 

Tyrode- und Lockelésungen und Modifikationen derselben (wie oben); 

Seewasser-Glukose nach Rrsitur (1938) in verschiedenen Konzentrationen ; 

gewohnliche Bouillon und Merck Standard I Nahrbouillon. 
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Nordseewasser mit 0,75% Glucose gab unter den Salzlésungen rela- 
tiv die besten Ergebnisse, wirkte aber keineswegs befriedigend. 

Nun bietet ja das Auffinden eines einem Organismus isotonen 
Mediums im allgemeinen keine grundsiitzlichen Schwierigkeiten. Die 
Symbionten der Kleiderlaus sind aber dariiber hinaus augenscheinlich 
sehr eng an das viel schwerer zu reproduzierende Ionengleichgewicht im 
Mycetom angepaBt. 

Die Frage, ob die Lymphe irgendwelcher anderer Insekten nicht das 
geeignetste Medium darstelle, schien mir von zweitrangiger Bedeutung 
zu sein. Letztes Ziel dieser ganzen Versuchsreihe war die Sammlung 
von Unterlagen fiir die Herstellung eines geeigneten Nahrbodens fiir die 
Lausesymbionten. Hierfiir kommt Insektenlymphe kaum in Frage, da 
sie nicht jederzeit in geniigenden Mengen zur Verfiigung steht. Immer- 
hin fiihrten Uberlegungen iiber die osmotisch wirksamen Bestandteile 
einer Lymphe am Ende zum Erfolg: 


1. Die osmotischen Verhaltnisse in einer Korperflissigkeit werden 
nicht nur von Jonen und kleinen Molekiilen, sondern auch von groBen 
Molekiilen und Kolloiden bestimmt. 


2. Da die Laus sich ausschlieBlich von Blut ernahrt, kann ihre 
Lymphe keine anderen anorganischen Ionen enthalten als das Wirtsblut. 
Es besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit, da auch das Ionengleich- 
gewicht in der Lauslymphe dem des Wirtsbluts ahnelt. 


Ich versuchte also, ein ,,Modell“ einer Lymphe herzustellen und 
wahlte dazu Merck Standard I Nahrbouillon mit emem verschieden 
hohen Gehalt an Blutbestandteilen. Die Herstellung erfolgte analog der 
eines Kochblutagars; ich nenne sie daher Kochblutbouillon. In der 
besten Modifikation kamen auf 250 ml Bouillon 50 ml frisches, defibri- 
niertes Pferdeblut. Die Kochblutbouillon vertrug schonendes fraktio- 
niertes Nachsterilisieren — an drei aufeinanderfolgenden Tagen je eine 
Stunde lang bei 60° — ohne Schaden zu erleiden. In ihr konnte ich die 
Symbionten in zufriedenstellender Weise morphologisch untersuchen, 
und sie bildete auch eine gute Grundlage fiir Zichtungsmedien. 


Als KulturgefiB®e gebrauchte ich die sog. Cello-Platten nach Kanz 
(1948, 1949). Ihr Prinzip sei kurz angegeben: 

Der Boden einer Petrischale wird mit einer passend zugeschnittenen Scheibe 
chemisch reiner Watte belegt, die ihrerseits mit dem fliissigen Nahrboden getrankt 
wird. Dariiber wird eine im Nahrmedium eingeweichte Cellophanscheibe (Ti-Cello- 
phan Kalle) unter Vermeidung von Luftblasen so gelegt, da ihr aufgebogener 
Rand der senkrechten Wand der Petrischale bis kurz unter deren freier Kante 
anliegt. Da die fertige Platte sterilisiert wird, ist der Deckel zum Auffangen des 
Kondenswassers mit Filterpapier ausgelegt. 


Die Cello-Platte bietet die Méglichkeit, unter das Cellophan, also 
reinlich getrennt von dem auf das Cellophan geimpften zu ziichtenden 
Organismus, eine ,,Amme“ zu impfen. 
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Das ,,Ammenphanomen“ besteht darin, daB manche Mikroorganismen besser 
oder tiberhaupt erst wachsen, wenn sie sich in unmittelbarer Nachbarschaft be- 
stimmter anderer Mikroorganismen befinden. Diese liefern Stoffwechselprodukte, 
die jene benétigen, jedoch selbst nicht aus dem Nahrboden gewinnen kénnen. 

Nach den guten Erfolgen, die Frnx (1951) mit dem Ammenverfahren 
bei der Kultivierung der Symbionten von Pseudococcus citri Risso 
hatte, verwendete auch ich es. Ich fihrte es wie folgt aus: 


Bei der von mir verwendeten Petrischale mit einem inneren Durch- 
messer von 8,5 cm und einer Dicke der Watteeinlage von ungefahr 1 cm 
faBte eine Celloplatte 18 ml Nahrmedium. Mit 15 oder 13 ml hiervon 
trankte ich die Watte vor dem Autoklavieren. Die restlichen 3 oder 5 ml 
sterilisierte ich in emem besonderen Rohrchen fiir jede Platte, wobei ich 
im Bedarfsfalle die hitzeempfindlicheren Ingredienzen quantitativ hier- 
unter mischte, um sie schonender sterilisieren zu konnen. 

Ich autoklavierte z. B. die Celloplatten mit 15 ml Bouillon und erhitzte eine 


entsprechende Anzahl von Réhrchen mit je 3 ml eines 10%igen Hefeextraktes an 
3 aufeinanderfolgenden Tagen auf 100°. 


In den Rohrchen schwemmte ich nach ihrer Sterilisation den Ammen- 
keim auf und goB das Ganze mit der nétigen Vorsicht unter die mit 
_steriler Pinzette angehobene Cellophanscheibe. 

Die Notwendigkeit, die Celloplatten nicht nur zur Beimpfung, sondern auch 
zur Kontrolle haufiger 6ffnen zu miissen als normale Agarplatten — wegen der 
Verkleidung des Deckels —, macht sie anfalliger gegen Fremdinfektionen. Wahrend 
meiner ersten beiden Versuchsreihen gewann ich den Kindruck, daB die eigentliche 
Gefahrenquelle nicht die Luft, sondern der Rand des Deckels sei, dessen Bertihrung 
mit unsterilen Gegenstinden man schlecht véllig vermeiden kann. Ich wischte 
ihn daher von nun an vor dem Offnen mit einem sagrotangetrinkten Lappchen ab. 
Der Erfolg bestand darin, daB bei den 520 Platten, die ich von da ab noch herstellte, 
keine einzige mehr eine Infektion der Plattenmitte erlitt und nur 23 eine Infektion 
des auBersten Randes, die nichts schadete, weil ich die Symbionten stets genau in 
die Mitte impfte. Wegen der Schwierigkeit des Identitatsbeweises fiir in vitro 
geziichtete Symbionten schieden diese Platten trotzdem aus dem Versuche aus. 


In jeder Versuchsreihe verwendete ich 30—36 Platten, wovon mei- 
stens zwei Drittel mit einer ,,Amme beimpft waren. 

Es war als sicher vorauszusetzen, daB der Erfolg eines Kultivierungs- 
versuches nicht nur vom Nahrboden, sondern auch von der Wahl des 
_ geeignetsten physiologischen Zustands der zu verimpfenden Symbionten 
abhangen werde. Ich wiahlte erstens Symbionten aus dem Mycetom 
frisch geschliipfter Larven und zweitens aus den Eiern verschiedenen 
Alters. Die ,,Ubertragungsformen‘ in den Hiern befinden sich dort im 
Dotter — also in einer ,,fremden‘‘ Umgebung, wenn man das Mycetom 
als ihre eigentliche Wohnstiitte betrachtet — und lassen daher erwarten, 
daB sie sich veranderten Umweltbedingungen relativ gut anpassen 
koénnen. Hinwiederum wachsen die Symbionten im Mycetom frisch 
geschliipfter Larven sehr stark und zeigen damit an, daf ihnen eine 
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besondere Vitalitit innewohnt. SchlieBlich ist es von praktischer Be- 
deutung, daB die wirklich sterile Gewinnung der Symbionten am ehesten 
aus Eiern und frisch geschliipften Larven mdglich ist. 


Seitdem bekannt ist, daB in den Tracheen von Insekten Mikro- 
organismen leben kénnen (StaMMER 1952), mu man die sterile Pra- 
paration von Insektenorganen auch bei Beachtung aller méglichen Vor- 
sichtsmaBregeln als ein fragwiirdiges Unternehmen bezeichnen, wenn 
nicht die Méglichkeit einer Tracheeninfektion von vornherein ausge- 
schlossen ist. 


Ich sterilisierte die Liuseeier mitsamt der Unterlage, an der sie 
hafteten, auf folgende Weise in Chloraminalkohol: 


. Alkohol, 70% ig, I sec; 

. Chloramin ,,Heyden“, 2% in 70%igem Alkohol, 20 sec; 
. Alkohol, 70%ig, zweimal je 1 sec; 

. Leitungswasser, steril, dreimal, insgesamt 1 min; 

. Abtrocknen zwischen sterilem Filterpapier. 
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Es schliipften auBerlich sterile Larven, die sicher keine anderen 
Keime enthielten als ihre Symbionten. 


Sollten die Kisymbionten verimpft werden, so riB ich ein Ei im des- 
infizierten Impfkasten unter dem Binokularmikroskop mit Pinzette und 
Nadel auf, quetschte den ganzen Inhalt in einen sehr kleinen Tropfen 
Kochblutbouillon und tibertrug das Gemisch mit der Platinése auf den 
Nahrboden. 


Zur Verimpfung des Mycetoms frisch geschliipfter Larven rif ich 
diese neben einem sehr kleinen Tropfen Kochblutbouillon schnell der 
Quere nach entzwei, trennte das Mycetom vom Darm und zog es dabei 
sofort in den Tropfen hinein, mit dem ich es, ganz oder zerrissen, ver- 
impfte. 

Die Eiinhalte und Mycetome versuchte ich stets im KulturgefaB auf 
engstem Raume zu verreiben. Da der Erfolg, die Befreiung der Sym- 
bionten aus den Mycetomen, aus bereits angefiihrten Griinden recht 
unsicher ist, verimpfte ich in einem Versuch immer zwei oder drei 
Mycetome oder Eier auf eine Stelle. Dies bot gleichzeitig den Vorteil, 


daf} im giinstigsten Falle die Symbionten in hoher értlicher Konzentra- 
tion auftraten. 


C. Ergebnisse der Versuche 
I. Die Morphologie der Symbionten im Myeetom der Laus 
Rims (1931) gab eine vollstiindige Darstellung von den zyklischen 
Formverinderungen der Symbionten von Pediculus. Seine an Schnitt- 
praparaten erarbeiteten Ergebnisse kann ich in einigen Punkten er- 
ganzen, da ich die lebenden Symbionten untersuchte. 
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1. Der Zyklus 


Die Symbionten aus der Magenscheibe der frisch geschliipften Larve 
zeigt Abb. 2. Es sind Kugeln mit einem Durchmesser von ungefahr 2 1, 
sowie Schlauche, deren Dicke dem Durchmesser der Kugeln entspricht 
und die bis zu 25 und 30 lang sind. Formen mit einer kugelférmigen 
Abschniirung an einem Ende oder mit schlauchférmigen Abschniirungen 
verschiedener Linge sind hiufig. Das Plasma erscheint unter der 
Phasenkontrastoptik und unter der gewéhnlichen Optik véllig homogen. 

Diese Feststellungen stehen im groBen ganzen in Einklang mit 
denen Riss’. Jedoch tibersah Rims die Kugeln und die eingeschniirten 
Formen, die mit gréf8ter Wahrscheinlichkeit die Vermehrungsstadien 
darstellen. An Hand selbstgefertigter Schnitte konnte ich mich davon 
tiberzeugen, daB dies auch nicht anders méglich war: Die Kugeln kann 
man ohne weiteres fiir Querschnitte von Schléuchen halten, und ob in 
einem gegebenen Falle ein Symbiont sich von dem Mutterindividuum 
abschniirt oder nur einen anderen zufallig beriihrt, ist erst dann zu ent- 
scheiden, wenn die Organismen in einer Aufschwemmung lebend be- 
trachtet werden und ihre Stellung zueinander dauernd andern (passiv). 

Im zweiten Larvenstadium beider Geschlechter sind die Symbionten 
wesentlich langer geworden; sie erreichen etwa 50 u. Es kommen aber 
daneben noch hiaufig Kugeln und kurze Formen vor — wie tiberhaupt 
in allen Lebensstadien des Wirts —, so dai mit einer Vermehrung weiter- 
hin gerechnet werden mu. Die in die Abb. 3 aufgenommene geweih- 
artige Form ist die einzige ihrer Art, die in Praéparaten aus einer Vielzahl 
von Larven dieses Stadiums erschien. Sie mu fir eine zufallige Ent- 
artungserscheinung gehalten werden. Auch in anderen Stadien — und 
auch bei den Kultursymbionten — kommen gelegentlich verzweigte 
Individuen vor. 

Auf Schnittpraparaten ist weder von einem Lingenwachstum, noch 
von Verzweigungen etwas zu erkennen, da die Symbionten sehr ver- 
knauelt liegen. 

Die Symbionten aus der Magenscheibe einer weiblichen Larve im 
dritten Larvenstadium gleichen weitgehend denen des ersten Larven- 
stadiums. Im dritten Stadium beginnt ein an das Geschlecht des Wirts 
gebundener Dimorphismus der Symbionten. Es seien zunachst die Ver- 
haltnisse im weiblichen Geschlecht weiter verfolgt: 

Die Symbionten in den Ampullen frisch geschliipfter und Alterer 
Weibchen gleichen denen weiblicher Larven im dritten Stadium. Von 
hier aus ist der Anschlu8 an die Formen der Embryonensymbionten 
unmittelbar gegeben. 

In frisch gelegten Eiern gleichen die Symbionten zunachst denen 
aus den Ovarialampullen. Noch am ersten Tage nach der Eiablage setzt 
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Abb. 2—10 


aber eine Tendenz zur Bildung von kirzeren Formen, Kugeln und 
hantelartigen Gebilden ein. Abb. 4 zeigt Symbiontenformen aus diesem 
Stadium. 

Am zweiten Tage nach der Eiablage sind im embryonalen Myce- 
tom nur runde Formen zu finden, darunter selten hell erscheinende, 


i ie. |, 
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Abb. 11—15 


Abb. 2—15. Die Formyerinderungen der Mycetomsymbionten. 2. Frisch geschliipfte Larve, 

3. 2. Larvenstadium. 4. 1 Tag altes Hi. 5. 2 Tage altes Hi. 6. 3 Tage altes Ei. 7. 4 Tage altes 

Hi. 8.5 Tage altes Hi. 9. Mannliche Larve im 3.Stadium. 10. Frisch gehiutetes Mann- 

chen. 11. 2—4 Tage altes Mainnchen. 12. 5—9 Tage altes Maénnchen. 13 und 14. 10—16 Tage 
altes Mannchen, 15. 17 und mehr Tage altes Mannchen 
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homogene Kugeln mit wenigen grofBen, dunklen Brocken von Kugel- 
form (Abb. 5). 

Am dritten Tage, an dem das Mycetom nahe dem Keimstreifende 
frei im Dotter liegt, setzt bereits wieder die Bildung von Schlauchformen 
ein, jedoch sind die Kugeln noch in der Uberzahl (Abb. 6). 

Am vierten Tage liegt das embryonale Mycetom im kiinftigen Mittel- 
darmbereich. Die Symbionten tendieren weiterhin zur Bildung von 
Schlauchen (Abb. 7). 

Am fiinften Tage endlich (Abb. 8), an dem schon das larvale Mycetom 
besiedelt ist, haben die Symbionten ihre normale Schlauchform erreicht, 
wie sie sie, nur unter Verinderung ihrer Lange, beibehalten, bis die 
geschlechtsgebundenen Abwandlungen ihrer Gestalt einsetzen. 

Das Plasma der Symbionten der weiblichen Laus ist in allen Stadien 
homogen, mit jener einzigen Ausnahme am zweiten Tag der Eientwick- 
lung. Symbionten mit schaumigem oder wabigem Plasma, wie Riss sie 
in fixiertem Material sah, sind bei Lebendbeobachtung nie zu finden. 
Bedingung ist allerdings ein geeignetes Medium (s. 8. 419). 

Im mannlichen Geschlecht des Wirts verlauft die Gestaltsinderung 
der Symbionten ganz anders. Aber noch viel weniger als beim Weibchen 
ist es hier moéglich, sich aus Schnitten ein Urteil zu bilden. 

Im dritten Larvenstadium schon setzt bei den Mannchen ein weiteres 
Langenwachstum der Symbionten ein (Abb. 9), das bei den frisch ge- 
hauteten Mannchen noch auffalliger wird (Abb. 10). Am ersten Imaginal- 
tage ist das Plasma der Symbionten noch durchaus homogen. 


Das andert sich zwischen dem zweiten und vierten Imaginaltag, wo- 
bei innerhalb dieser zeitlichen Grenzen erhebliche individuelle Unter- 
schiede von Mannchen zu Mannchen vorkommen. Die weiter in die 
Lange gewachsenen Symbionten — 100 wu und dariiber sind keine Selten- 
heit — beginnen dunklere Verdickungen, Knoten, zu bilden (Abb. 11). 


Zwischen dem fiinften und neunten Imaginaltag beginnen die 
Schlauche sich zwischen den Knoten durchzuschniiren. Die Teilstiicke 
hangen oft noch tiber einen diinnen, manchmal granulierten Faden zu- 
sammen, der von den leeren oder fast leeren Membranen gebildet wird 


(Abb. 12). 


Zwischen dem 10. und 16. Imaginaltag schreiten die Zerfallserschei- 
nungen fort und es kommen dazu noch Auflésungen in den Schlauchen 
selbst, die zum Sichtbarwerden vieler leerer Hiillen fiithren (Abb. 13 
und 14). In insgesamt nur 2 Fallen beobachtete ich diinne, gewundene 
Schlauche, die in einer homogen gefiillten Blase eingeschlossen lagen 
(Abb. 14, links unten). Gegen Ende dieser Periode beginnt die Bildung 
ganz abweichend gestalteter Individuen, wie sie selten schon frither vor- 
kommen (Abb. 13, rechts unten). 
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Vom 17. Imaginaltag an ist die Umformung der Symbionten- 
schlauche zu regellosen Formen in vollem Flusse (Abb. 15). 

In Mannchen, die wiihrend des Absterbens prapariert wurden, fanden 
sich auBer den bekannten Formen auch einzelne Symbiontenindividuen 
mit granuliertem Plasma, das dem der Symbionten ahnelte, die in einem 
ungeeigneten Medium abstarben. AuBerdem konnten Formen beob- 
achtet werden, die denen der Kultursymbionten glichen. Sie waren in 
einer Anzahl von 25—30 Stiick in jedem Praparat — von insgesamt 6 — 

_vorhanden (Abb. 16, S. 429). 

Auch bei den Symbionten des mannlichen Geschlechts kommt schau- 
miges oder wabiges Plasma bis auf die erwahnte Ausnahme (Abb. 16) 
nicht vor. Es kann sich bei den von Rigs beobachteten Erscheinungen 
dieser Art nur um Fixierungsartefakte handeln. 


2. Die Vermehrung 
Um iiber die Vermehrungsweise der Symbionten im Wirt einige 
Auskiinfte zu erhalten, versuchte ich die Symbionten nach Formen- 
klassen geordnet in den verschiedenen Entwicklungsstadien der Laus 
auszuzahlen. 


Tabelle I 
eln und Ovoide ans 
Altersstadium der Laus ackesee Z 2x epee Zeke 
Dicke 
Wi, O—12 Std nach der Ablage . . ..... . | wechselnd, doch 
| <50% 200 
Wi, 12—24 Std nach der Ablage. ....... | 100% 2000 
Ei, 24—48 Std nach der Ablage. ....... 100% 
Hi, 2—3 Tage nach der Ablage, 
WermstreiistacdimMme i). he wo ee 90% 
Hi, 3—4 Tage nach der Ablage, 
GliedmaBen angelegst ........2.2.. 50% 
Hi, 4—5 Tage nach der Ablage. ....... 40% 
Hi, 5—6 Tage nach der Ablage, 
larvales Mycetom besiedelt ........ 30% | 3000 
Ei, 6—7 Tage nach der Ablage, schliipfreif . . 20% 
ibarve, anisch egeschlipit My oe. a aes 10% | 4000 


Der nicht in der Tabelle angefiihrte restliche Teil der Symbionten 
bestand aus Schlauchen, deren Linge gr6éBer war als die doppelte Dicke. 
Die Zahlen wurden durch Auszihlen der Symbionten von je 5—10 Indi- 
viduen eines Stadiums gewonnen. Die Fehler, die bei der Auszihlung 
eines Quetschpraparates von Hiern oder Mycetomen der Laus gemacht 
werden, sind ziemlich groB. Es bleiben immer Symbionten im Mycetom 
und zwischen Dotterschollen versteckt. Besonders hoch ist der Prozent- 
satz der im Mycetom hingenbleibenden Symbionten einzuschitzen. 
Ich habe daher nur runde Zahlen in die Tabelle aufgenommen, um nicht 
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den Anschein einer Genauigkeit hervorzurufen, die ich nicht erreichen 
konnte. Die Zahlen geben jedoch einen zuverlissigen Eindruck von den 
tatsichlichen Verhaltnissen. 

Vor allem wird deutlich, da die hauptsichlichste Vermehrung 
— zwar nicht der Masse, aber der Zahl nach — im friihesten Eistadium 
erfolgt, wo sich durch schnellen Zerfall der Ubertragungsformen aus den 
Ovarialampullen die kugelférmigen Individuen des 1—2 Tage alten Hies 
bilden. Spater erfolgt zwar auch noch eine Vermehrung, jedoch viel 
mehr Wachstum der einzelnen Individuen in die Lange. 

Diese eigenartige Erscheinung der sprunghaften Vermehrung der 
Organismen bald nachdem sie in ein neues Milieu verpflanzt wurden, 
erinnert den Beobachter zwangsliufig an einen Vorgang des Zerfalls, 
wie er bei Konjugaten vorkommt. Bringt man z. B. Spirogyra, eme 
konjugate Fadenalge mit zylindrischen Zellen, vom natiirlichen Fundort 
nach Hause und 1é8t sie dort in wenig Wasser stehen, so zerfallen — wie 
ich selbst beobachten konnte — die Faden schon nach mehreren Stunden 
oder wenigen Tagen in die einzelnen Zellen. Grund hierfiir ist eme Ver- 
schlechterung der Lebensbedingungen und der ganze Vorgang stellt 
keine echte Vermehrung dar. Verbessert man aber das Milieu wieder 
— durch Zugeben einer gentigenden Menge fiir Algen geeigneten Aqua- 
rienwassers —, so sind die einzelnen Zellen fahig, durch Querteilung und 
Wachstum die urspriingliche Fadenform zu regenerieren. Das End- 
ergebnis ist also in diesem Falle doch eine Vermehrung der Zahl der 
Faden. Ein Versuch, diese auBerliche Ubereinstimmung der beiden Vor- 
ginge zu deuten, erfolgt etwas weiter unten (S. 433). 


3. Die Struktur 


Wie schon erwahnt, ist das Plasma der Mycetomsymbionten mit 
unerheblichen Ausnahmen vollig homogen. Im-homogenen Plasma sind 
keinerlei Einschliisse zu erkennen, weder unter der gewohnlichen Optik, 
noch unter dem Phasenkontrastmikroskop. Granulationen, die im 
Schnitt- und Ausstrichpraparat bei Farbung mit verschiedenen Farb- 
stoffen (Kisenhamatoxylin, Giemsa, Methylenblau, Gentianaviolett) auf- 
treten, miissen als Kunstprodukte gelten. Sie entsprechen in GréBe und 
Anordnung jenen Granula, die als Folge grober Entmischungsvorginge 
bei Lebendbeobachtung in ungeeigneten Medien sichtbar werden (siehe 
Abb. 21ff., 8. 429). 

In ein seule hypotonisches Medium verbracht — z. B. Nordseewasser 
mit Aqua destillata im Verhaltnis 1:1 verdiinnt und mit 0,5% Glukose 
versetzt —, beginnen die Symbionten alsbald zu quellen (Abb. 21). Sie 
nehmen entweder gleichmaBig an Dicke zu oder bilden — haufiger — 
an einem Ende oder einer beliebigen anderen Stelle eine Blase, die unter 
der Phasenkontrastoptik homogen hell erscheint. Das Endstadium ist 
in jedem Falle eine Kugel. Jede Blase nimmt ihren Anfang mit einer 
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Abb. 16—32. 16 Diphtheroide Formen aus absterbenden Méannchen. 17 Lebendpraparat 

der Erstkultur. 18—20 Umwandlung von Mycetomsymbionten in diphtheroide Formen. 

21—23 Mycetomsymbionten in hypotonischem Medium. 24 Mycetomsymbionten in 

hypertonischem Medium. 25—29 Mycetomsymbionten in ungefihr isotonischem Medium. 

_ 30 u. 31. Mycetomsymbionten nach 48 Std in Kochblutbouillon. 32 Grampraparat von 
: 4 Kultursymbionten 
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Randvakuole, die als Kalotte weiterwaichst. Die auftretenden Granula 
deuten auf Entmischungserscheinungen hin; sie sind grob und unregel- 
miBig geformt. Wenn die Quellung weit genug fortgeschritten ist 
(Abb. 23), beginnen die Granula in den Kugeln der Brownschen Mole- 
kularbewegung zu folgen. Jetzt ist die lebende Struktur endgiiltig zer- 
fallen. Die Quellung in diesem Medium verlauft zeitlich sehr schnell; 
Abb. 21 zeigt die Symbionten unmittelbar nach der Praparation; das 
Individuum oben in der Mitte zeigt bereits 2 Vakuolen und Dicken- 
zunahme. Abb. 22 stellt dieselbe Gruppe nach 2 Std, Abb. 23 nach 
20 Std dar. 

In einem stark hypertonischen Medium — Nordseewasser mit 1,5% 
Glukose — schrumpfen die Symbionten ohne Plasmolyse. Der Vorgang 
erinnert sehr an die Bildung der Stechapfelform bei Erythrozyten und 
laBt auf das Vorhandensein einer im Grunde ahnlichen Membran 
schlieBen. Schon nach wenigen Minuten wird bei einigen Individuen 
— nach etwa 1 Std bei allen — die Schrumpfung riickgangig gemacht: 
sie quellen zur urspriinglichen Dicke und dartiber hinaus (Abb. 24). 
Dabei ist keine Blasenbildung zu beobachten, wie sie in hypotonischem 
Medium immer auftritt. Der Vorgang fiihrt zu feingranulierten Schléau- 
chen, die immer dicker und schlieBlich kugelig werden. 

Ein ungefahr isotonisches Medium — Nordseewasser mit 0,75% 
Glukose — bringt die Symbionten zu langsamer Quellung (Abb. 26). 
Die granulaire Entmischung beginnt hier spater als in stark hypo- oder 
hypertonischen Losungen. Die auftretenden Granula sind kleiner und 
dichter gelagert. Abb. 25 zeigt eine Gruppe von Symbionten unmittelbar 
nach der Préparation, Abb. 26 dieselbe Gruppe nach 3 Std, Abb. 27 
nach 6 Std und Abb. 28 nach 36 Std. Nach ungefihr 48 Std ist das 
gleiche Endstadium erreicht wie in Abb. 23: die Molekularbewegung hat 
begonnen. In Abb. 29 ist ein einzelner Symbiont mit atypischem Quel- 
lungsverlauf gezeichnet. Die zeitlichen Abstiinde zwischen den einzelnen 
Phasen betragen je 5min. Hier verlief die Quellung so rasch, daB zu- 
nichst keine Zeit zu Entmischungsvorgingen blieb. Diese setzten erst 
spater ein. 

Die besten Ergebnisse lieferte Kochblutbouillon (Abb. 30 und 31). 
Wahrend in allen anderen Medien schon nach spitestens 5—6 Std alle 
Symbionten deutliche Quellungs- oder Entmischungserscheinungen 
zeigten, behielten in diesem Medium die meisten Individuen ihre ur- 
spriingliche Gestalt, begannen jedoch nach einiger Zeit trotzdem Gra- 
nula zu bilden. Die Granula waren feiner als in anderen Medien. In den 
meisten Praparaten behielt eine kleine Anzahl von Individuen Form und 
Struktur 4—5 Tage lang bei, blieb also homogen. 

In diesem Medium trat nur noch selten Blasenbildung auf und dann 
erst nach mindestens 48 Std (Abb. 31). Haufiger war die Entstehung 
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von sehr diinnen Protuberanzen zu beobachten, wie sie auch von Ery- 
throzyten in Bouillon bekannt ist (Abb. 30). Sie setzte ebenfalls nach 
ungefahr 48 Std ein. Abb. 2,8. 424 stellt eine Gruppe von Symbionten un- 
mittelbar nach der Préparation dar, Abb. 31 im wesentlichen die gleiche 
Gruppe nach 48 Std; Abb. 30 zeigt ein anderes Priiparat, ebenfalls 
48 Std nach der Préparation. 

Alle Struktur- und Formverianderungen in den verschiedenen Medien 
verliefen an Symbionten aus den verschiedenen Altersstadien der Laus 
grundsatzlich gleich. In die hierauf beziiglichen Abbildungen sind daher 
nur Symbionten aus frisch geschliipften Larven aufgenommen. Im 
Mycetom kommen Abweichungen von der typischen Form und der 
normalen Struktur nur in den bereits erwahnten Ausnahmen vor. Sie 
dirfen auch dort als eine Verfallserscheinung aufgefaBt werden. 


4. Diskussion der Ergebnisse aus den morphologischen Untersuchungen 
a) Die Blasenbildung der Mycetomsymbionten in hypo- oder isotoni. 
schem Medium ist als eine Plasmoptyse zu betrachten, wie sie an Bak- 
terien wohlbekannt ist. Freilich ist es notig, den Begriff der Plasmoptyse 
hierbei in seinem weitesten Sinne zu begreifen, denn von einem eigent- 
lichen ,,Ausspucken“ des Zellinhalts kann keine Rede sein: Die Membran 
bleibt geschlossen und es wird lediglich ein zunehmender Teil des Zell- 
inhalts in die geschlossene Blase abgegeben. Nach dem optischen Ver- 
halten der Blasen (s. Abb. 22, 28, 29, 31) ist man geneigt, als wichtigste 
Ursache ihrer Aufblihung eine veranderte Permeabilitét der Sym- 
biontenmembran an der betreffenden Stelle anzunehmen, wodurch dort 
mehr AufSenmedium eindiffundieren kann als an der tibrigen Zell- 
peripherie. Die wichtigsten Stiitzen fiir diese Auffassung sind erstens 
das Auftreten der feinen Protuberanzen in isotonischer Kochblutbouillon 
und zweitens die Tatsache, daB in hypertonischer Losung nach einiger 
Zeit Quellung ohne Blasenbildung erfolgt. 

Protuberanzen, wie sie an den Symbionten der Laus auftreten, sind 
meines Wissens an Bakterien bisher nicht beobachtet worden. An 
Erythrozyten kommen sie in Bouillon vor, in der sie Stechapfelform 
annehmen. In isotoner oder gar hypertoner Umgebung (Stechapfel- 
form) besteht aber zunachst gar kein AnlaB zu einer Plasmoptyse, da 
kein Uberdruck in der Zelle besteht. Nimmt man jedoch an, da eine 
6rtliche Verstarkung der Permeabilitit der Membran erfolgt, oder in 
manchen Fallen vielleicht schon von Beginn an besteht, so lassen sich 
die Erscheinungen leicht. erklaren: 

Wo die Membran durchlassiger ist, kann sie von Stoffen passiert 
werden, die das darunter liegende Plasma schédigen. Dabei kénnen 
Kolloide und sonstige bisher an die lebende Struktur gebundene, also 
osmotisch unwirksame Molekiile frei werden. Hrst jetzt kann in der 
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Zelle ein 6rtlicher osmotischer Uberdruck auch gegentiber einem sonst 
iso- oder hypertonischem Medium entstehen, der zum Eindiffundieren 
von Lésungsmittel aus demselben und also zur Aufblahung der Blase 
oder der Protuberanz fiihrt. Ist die Zelle im itibrigen noch intakt, so 
kann sie gegeniiber der nekrotischen Stelle eine neue Haptogenmembran - 
aufbauen und so einen Totalschaden vermeiden. 

Haptogenmembranen werden in lebenden Zellen haufig ausgebildet. 
Es sei nur an die Nahrungsvakuolen und kontraktilen Vakuolen der 
Protozoen erinnert. 

Bei Annahme dieser Erklarung bliebe nur noch der Grund fiir den 
értlichen Unterschied in der Permeabilitaét zu finden. Dieser braucht 
durchaus nicht in allen Fallen derselbe zu sein: 

Die Blasenbildung in hypotonischem Medium tritt vorwiegend an 
den Enden der Schlauche auf, wo diese wachsen und deshalb eine noch 
nicht stabilisierte, vielleicht auch dehnbare Membran besitzen. Da die 
Schliuche sich offenbar manchmal querteilen, wobei die Membran 
sicher — wie bei anderen Zellteilungen auch — vorbereitende Struktur- 
verinderungen erfahrt, wire auch die Entstehung der Blasen inmitten 
von Schléiuchen erklarbar: Sie mii&te da erfolgen, wo eine Teilung 
bevorstand (s. auch Bisset 1951). 

Die feinen Protuberanzen hingegen lassen sich als Auswirkung einer 
ortlichen chemischen Reaktion der Membran — vielleicht als Folge 
eines nicht geeigneten Ionengleichgewichts im AuBenmedium — ver- 
stehen. Von hier aus aber ist die Verbindung gekniipft zu dem Ver- 
halten der Symbionten in hypertonischem Medium: Dort wird durch die 
starke Schrumpfung die Membran, und damit auch das darunter liegende 
Plasma, tiberall ungefahr gleich stark geschadigt, so daB durch eine ganz 
allgemeine Auflockerung des Plasmagefiiges der kolloidosmotische Druck 
im Innern der Zelle zusammen.mit dem schon vorhandenen salzosmoti- 
schen gentigt, um den Druck des AuBenmediums an der ganzen Peri- 
pherie zu tbertreffen. 

b) Aus den Plasmoptysevorgingen und aus dem Auftreten leerer 
Hiillen in den Mycetomen der Minnchen kann auf die Beschaffenheit 
der Symbiontenmembran geschlossen werden. Sie kann nur eine lebende 
Plasmamembran sein, von der ungefihren Beschaffenheit der Membran 
der Erythrozyten. 

c) Die interessantesten Gestaltsinderungen der Mycetomsymbionten 
im Verlauf des individuellen Lebens des Wirts treten bei den Mannchen 
auf. Sie beginnen, wenn die Gonaden heranreifen, also im dritten Larven- 
stadium. Kine Einwirkung der Geschlechtshormone darf daher wohl 
vermutet werden. Die Formverinderungen der Symbionten deuten zu- 
nichst keineswegs auf eine irreversible Degeneration hin. Die knotigen 
Stadien in jungen Mannchen gleichen fast véllig denen, die bei Em- 
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bryonen auftreten und dort die synchrone Teilung eines Schlauches in 
mehrere Kugeln anzeigen — sie sind nur langer. In diesem Stadium 
gewinnt man den Eindruck, daB der Symbiont der Kontrolle des Wirts 
zu entgleiten droht und Wachstum und Vermehrung iiberhand nehmen. 
Angesichts der Tatsache, da das Mannchen um diese Zeit die Sym- 
ibonten gar nicht mehr bendtigt (ASCHNER und Ries 1933; Pucnra 1955) 
und ihnen die produzierten Wuchsstoffe vielleicht nicht mehr abnimmt, 
k6nnte man in diesem Florieren auch den Erfolg einer Selbststimulie- 
rung sehen. GRABNER (1954) stellte an Symbionten von Anobiiden 
eindeutig fest, daB sie die von ihnen produzierten Wuchsstoffe auch 
selbst bendtigten. 

Die Periode des Uberwucherns der Symbionten wahrt nicht lange. 
Bald schon treten die ersten leeren Membranen auf, welche andeuten, 
dafi die Symbionten jetzt immer stirker geschidigt werden. Der Wirt 
beginnt also seiner Symbionten wieder Herr zu werden. Als Grund 
hierfiir waren zwei Moéglichkeiten zur Diskussion zu stellen: 

Erstens kann es sein, da der Wirt jetzt mehr Abwehrstoffe produ- 
ziert oder den Symbionten aus irgendeinem sonstigen Grunde schlech- 
tere Lebensbedingungen bietet (Veranderungen des Stoffwechsels beim 
geschlechtsreifen Tier ?). 

Zweitens aber kénnen die Symbionten selbst, so wie sie sich zuerst 
selbst zu exzessivem Wachstum angeregt haben mégen, gerade durch 
ihr Uberwuchern irgendeinen Minimumnihrstoff so sehr aufgebraucht 
haben, daf der Wirt nicht mehr schnell genug ftir Nachschub sorgen 
kann, oder sie kénnen an ihren eigenen Stoffwechselprodukten — viel- 
leicht sogar denselben, die sie in geringerer Konzentration zum Wachs- 
tum angeregt hatten — zugrunde gehen. Daf Vitamine je nach ihrer 
Konzentration eine grundsatzlich verschiedene Wirkung haben kénnen, 
ist wohlbekannt und wird durch eigene Ergebnisse (PucHTA 1955) 
an der Laus bestatigt. 

d) Ich hatte bereits auf die auBerliche Ahnlichkeit zwischen dem 
Zerfall der Symbiontenschlauche und der Faden von Spirogyra hin- 
gewiesen (8. 428). Vielleicht geht diese Ubereinstimmung doch etwas 
tiefer. Die Symbionten der Laus sind moglicherweise an das intra- 
zellulare Leben, das sie fast wahrend ihres ganzen Daseins fiihren, besser 
angepa&t, als an die Verhiltnisse im Dotter, wo sie nur 1 bis héchstens 
2 Tage frei verweilen. Wenn diese Annahme zutrifft, dann heiBt das 
soviel, daB die Symbionten aus einem guten Milieu — den Zellen der 
Ovarialampullen — plétzlich in ein schlechteres versetzt werden. Sie 
zerfallen nun, so wie sich die Algenfaden im analogen Beispiel fragmen- 
tieren. Der Vergleich kann aber noch weiter getrieben werden: Schon 
nach spitestens 2 Tagen werden die Symbionten wieder in ein Syncytium, 
das des embryonalen Mycetoms, aufgenommen. Und nun gehen sie 
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wieder in eine lange Schlauchform tiber. Wachsen sie vielleicht deshalb 
erneut in die Lange, weil sie sich wieder in ihrem gewohnten Milieu 
befinden, so wie die einzelnen Spirogyrazellen zu Faden auswachsen, 
wenn sie wieder in eine adiquate Umgebung versetzt werden ? 

e) Der synchrone Zerfall der Symbiontenschlauche 1a8t darauf 
schlieBen, daB vorher eine Vermehrung der Kerne oder Kernaquivalente 
erfolgt sei. Die Schliuche miiBten also polyenergid, die Energiden serial 
angeordnet sein. Farbungsversuche nach Ropinow (1942) bestatigten 
diese Annahme. In Symbionten aus dem Mycetom frisch geschlipfter 
Larven fanden sich 1—10, seltener noch etwas mehr, distinkt farbbare 
Einschliisse. In Kultursymbionten konnte ich bis 7 und 8, meist um 
5 Ko6rperchen zahlen (s. auch PULVIRENTI 1951). 


Il. Ziichtungsversuche 


Auf einer Celloplatte mit Kochblutbouillon als Nahrmedium und 
den Kokken aus dem Liusedarm (ALVERDES und BreLine 1949; VoLL- 
BRECHTSHAUSEN 1953) als ,,Amme* erhielt ich eine Kultur pleomorpher 
Staibchen und Kugeln, die sich als rein erwies und auf Merck Standard I 
Nahragar tiberimpfen lieB. Auf einer zweiten Platte derselben Versuchs- 
reihe fand sich derselbe Keim ein zweites Mal, wieder verimpfbar. Auf 
zwei weiteren Platten wuchs er so schwach, da ein Ausstrichpraparat 
gemacht werden konnte, der Versuch, ihn zu tiberimpfen, aber erfolglos 
blieb. Die wichtigsten Daten dieser Versuchsreihe seien angegeben: 

Nahrboden: Merck Standard I Nahrbouillon, 13 ml, in der Platte 
autoklaviert. Am gleichen Tage, nach Erkalten der Platten, unter das 
Cellophan zugegeben: 5 ml Kochblutbouillon aus 100 ml defibriniertem 
Pferdeblut auf 250 ml Bouillon, in Rohrchen zu 5 ml fraktioniert bei 60° 
nachsterilisiert. 

Beimpfung: Am nachsten Tage wurden auf jede Platte die Mycetome 
zweier frischgeschliipfter Larven aus auBerlich sterilisierten Eiern ge- 
impft. Es wurde versucht, die Mycetome auf der Platte mit der Nadel 
zu zerquetschen. 

,Amme‘‘: Eine Ose einer Reinkultur des Coccus (auf Merck Stan- 
dard I Naihragar) wurde in | ml der gleichen Kochblutbouillon wie oben 
aufgeschwemmt und unmittelbar darauf unter das Cellophan gegossen: 
zur Halfte der Platten einen Tag vor der Zuimpfung der Mycetome, zur 
Halfte einen Tag nach derselben. 


Kontrolle: Sémtliche praparierten Liuselarven wurden auf insgesamt 
6 gleichartig behandelte Celloplatten verimpft. Die beiden Larven, mit 
deren Mycetomen eine Platte beimpft worden war, kamen auf einen 
Punkt zu liegen; die Abstande dazwischen betrugen 2 cm nach allen 
Seiten. Die Reihenfolge war durch Farbzeichen am Rande der Platten 


Ziichtungsversuche an den Symbionten 435 


kenntlich gemacht, so daB die Zugehorigkeit der Larven zu den mit den 
Mycetomen beimpften Platten ersichtlich war. 

Keine Kontrollplatte zeigte einen Bewuchs. 

Bebriitung: Saimtliche Platten wurden vom Tag der Autoklavierung 
an 7 Tage bei 31° bebriitet. Diese Temperatur hielt ich fiir giinstig, da 
sie den Lausen sehr zutraglich ist. Auch frei am Wirt lebend, suchen die 
Lause nur voriibergehend zum Stich héhere Temperaturen auf. 

Da die Celloplatten schnell austrocknen, wurden am 8. Bebriitungs- 
tage einer jeden 3 ml abgekochten, filtrierten Leitungswassers unter das 
Cellophan zugegossen. Von diesem Tage an verblieben die Platten bei 
Zimmertemperatur. 

Anzahl: Ohne die Kontrollen wurden 30 Platten verwendet. 

Erfolg: Am 20. und 21. Tage nach der Beimpfung traten auf 4 Platten 
die Erstkulturen auf. In 2 Fallen waren es mehrere stecknadelkopfgroBe, 
cremefarbene, glatte, runde Kulturen, in 2 weiteren Fallen eine einzige, 
kaum sichtbare. Alle wuchsen unmittelbar auf der Impfstelle. Das 
mikroskopische Bild der Erstkulturen zeigt Abb. 17, die nach einem 
Lebendpraparat hergestellt ist. Alle dunklen Individuen und alle dunkel 
erscheinenden Stellen in inhomogenen Individuen firben sich nach Gram 
(Abb. 32) positiv, alles tibrige Plasma negativ. ee Kapseln oder 
Sporen sind nicht vorhanden. 

Von den Celloplatten tibertrug ich den Keim direkt auf Schragagar 
Merck Standard I. Hier bildeten die Kulturen einen einheitlichen, etwa 
1 mm dicken, eigelben Uberzug, der die ganze beimpfte Flache bedeckte. 
Die Rander waren meist etwas erhoht. Sichtbares Wachstum der Kultur 
zeigte sich vom vierten Tage nach der Beimpfung bis um den achten Tag. 


Um die Kulturen auf ihre Reinheit zu priifen, beimpfte ich Sektoren- 
platten mit Material von Schraigagar-Rohrchen. 

Sektorenplatten sind Agarplatten in Petrischalen, die durch Farb- 
marken auf dem Glas in drei Sektoren unterteilt sind. Auf den Sektor 1 
wird der zu priifende Keim méglichst diinn verstrichen, dann die Impf- 
nadel ausgegliiht und mit ihr von dem eben beimpften Sektor wieder 
etwas Material entnommen und im Sektor 2 verstrichen. Der gleiche 
Proze8 wird noch einmal — von Sektor 2 auf 3 — wiederholt. Zweck 
der Hantierung ist die stirkstmégliche Verdiinnung des Impfmaterials, 
so daB punktformige, mdglichst von einer Zelle stammende Kulturen, 
also Reinkulturen, entstehen. Reinkulturen verschiedener, in dem Ma- 
terial etwa vorhanden gewesener Stémme kénnen dabei meist schon 
grob optisch erkannt werden. 

Bei zweimaliger Wiederholung dieser Methode wuchsen immer nur 
gleichartige Kulturen, so dafi der Stamm mit groBer Wahrscheinlichkeit 
als rein zu betrachten war. Weitere Beweise hierfiir muBten die weiteren 
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Passagen des Stammes auf verschiedenen Nahrbéden ergeben. Hiertiber 
wird etwas weiter unten (S. 438) berichtet. 

Der gleiche Organismus — soweit dies nach den morphologischen 
Kriterien beurteilt werden kann — fand sich spaterhin noch fiinfmal auf 
Celloplatten mit Kochblutbouillon, hergestellt wie oben, jedoch ohne 
, Amme. In all diesen Fallen waren die Erstkulturen so schwach, daB 
zwar ein Ausstrich zur Identifizierung gemacht werden konnte, der 
Versuch der Uberimpfung jedoch erfolglos blieb. 

Unter 240 Celloplatten mit demselben Nahrboden, zum Teil mit, 
zum Teil ohne ,,Amme“‘, ergaben so 9, das sind knapp 3,8%, einen Erfolg. 
Auf 280 weiteren Platten, mit verschiedenen Modifikationen des Nahr- 
bodens, zeigte sich kein Bewuchs. Wiewohl das Ziichtungsverfahren 
somit noch nicht beliebig reproduzierbar ist, gibt es doch einige Beweise 
fiir die Identitét der gefundenen Keime mit den gesuchten. 


1. Identitiétsbeweise 


a) Der gefundene Keim kommt als Luftkeim im Laboratorium nicht 
vor. Dies wurde von mir und anderen im gleichen Raum arbeitenden 
Kollegen durch Exponieren von Schalen mit verschiedenen Nahrbéden, 
darunter Kochblutagar und Celloplatten mit Kochblutbouillon, fest- 
gestellt. 

b) Der Keim stammt sicher nicht von einer Verunreinigung der ver- 
wendeten Liauselarven oder der Praparierfliissigkeit, da er sonst irgend- 
wann einmal auf den Kontrollplatten hatte wachsen miissen. 

c) AuBer dem gefundenen Keim wuchs an keiner Impfstelle jemals 
irgendein anderer Keim. 

d) Der Keim behielt auf jedem Nahrboden (Aufzahlung weiter unten) 
und in Bouillon seine typische Gestalt. Er ist also sicher nicht die zu- 
fallige Involutionsform eines bekannten Bakteriums. 

e) Schon ein oberflachlicher Vergleich der Grundgestalten der Myce- 
tomsymbionten und des geziichteten Keimes zeigt die Ubereinstimmung 
der beiden in dem Punkte, daf es sich um Kugeln und Schlauche 
handelt, Auch der GréBe nach sind Mycetomsymbionten und geziichtete 
Keime gut vergleichbar (Abb. 18 und 17). Die Abschniirung von Kugeln 
an den Schlauchenden tritt in ganz gleicher Weise bei beiden zu ver- 
gleichenden Keimen auf (Abb. 17 und 2). Neben den Kugeln entsprechen 
auch die gelegentlich in den Kulturen auftretenden Schliuche mit iiberall 
gleichem Durchmesser (Abb. 17 links Mitte) vollstindig den normalen 
Formen der Mycetomsymbionten. 

f) In Mannchen treten kurz vor dem Tode in geringer Anzahl Myce- 
tomsymbionten mit Formen auf, die denen der Kultursymbionten 
gleichen (Abb. 16). Auch die unter dem Phasenkontrastmikroskop er- 
kenntlichen Strukturen entsprechen einander in beiden Fallen. 
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Waren die bisher angefiihrten Beweisindizien von mehr indirekter 
Natur, so kann dies nicht von dem folgenden gelten: 

g) Abb. 31 zeigt, daB in Kochblutbouillon die meisten Mycetom- 
symbionten ihre Form beibehalten und wenige zu quellen beginnen. 
Das kurze Stabchen oben in der Mitte und das keulige Individuum rechts 
haben aber einen kleineren Durchmesser, als er bei frisch praparierten 
Symbionten jemals vorkommt. Auf diese Beobachtung hin stellte ich 
serienweise hangende Tropfen aus Kochblutbouillon her, beimpfte sie 
unter Beachtung aller Vorsichtsmafregeln steril mit je einem méglichst 
stark zerquetschten Mycetom aus frisch geschliipften Larven und be- 
obachtete in Absténden von einigen Stunden unter der Phasenkontrast- 
optik. Bei jedem Praparat war eine giinstige Stelle markiert. In einem 
Falle gliickte es auf diese Weise, die Umwandlung von Mycetomformen 
in Kulturformen direkt zu verfolgen. Abb. 18 zeigt eine markierte 
Gruppe unmittelbar nach der Priparation. Abb. 19 stellt dieselbe 
Gruppe (zweifelsfrei) am nachsten Tage dar. In Abb. 20, nach weiteren 
24 Std gezeichnet, sind nicht mehr nur 5, sondern 6 Individuen zu 
sehen ; es hat also bereits eine Vermehrung stattgefunden. Die Identitat 
mit der Gruppe aus den Abb. 18 und 19 war auch jetzt sicher. Im 
gleichen Praparat fanden sich noch 54 ahnliche Individuen. Ein Ver- 
gleich mit Abb. 17 1a8t deutlich erkennen, daB einzelne Organismen in 
beiden Abbildungen sich auffallend gleichen. Bei der ungewéhnlichen 
und fiir eine Bakterienzelle komplizierten und vielfaltigen Form braucht 
man eine derartige Ubereinstimmung nicht fiir einen Zufall zu halten. 

Da ich die Identitét der Organismen aus dem hingenden Tropfen 
mit den auf den Celloplatten gewachsenen Keimen auch kulturell nach- 
weisen wollte, verimpfte ich am vierten Tag nach der Praparation den 
hangenden Tropfen auf eine Celloplatte mit Kochblutbouillon. Es trat 
kein Wachstum ein. 

Die Ursache dafiir, daB diese Umwandlung nur in einem einzigen 
Praparat zu beobachten war, kenne ich nicht. In vielen weiteren Ver- 
suchen, besonders mit Larven, deren Alter auf die Stunde genau bekannt 
war, kam es haufig bis zu dem auf Abb. 19 angegebenen Stadium; aber 
die Faktoren, welche fiir eine weitere Umbildung den Ausschlag geben, 
konnte ich nicht erfassen. Sie sind sehr wahrscheinlich die gleichen, die 
_ auch die Schuld daran tragen, daB der Erfolg der Ziichtungsversuche 
auf den Celloplatten so spirlich war. Ganz allgemein laBt sich daraus 
schlieBen, daB der verwendete Nahrboden noch nicht allen Anforde- 
rungen der Symbionten gerecht wurde. 

Da ich das Schwergewicht meiner Untersuchungen auf die Fiitte- 
rungsversuche und die Beobachtung der Symbiontenmorphologie ver- 
legt hatte, iiberlie8 ich alle weiteren Versuche zur Auffindung eines 
optimalen Nahrbodens und zur Klirung der Stoffwechselphysiologie der 
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Symbionten Herrn L. Korrsr, einem anderen Mitarbeiter Kocus. Ich 
selbst beschrinkte mich darauf, die beiden Stamme zu erhalten und fir 
morphologische Vergleiche mit den Symbionten aus Mycetomen, Ovarial- 
ampullen und Hiern zu verwenden. 

Bei den routinemaBigen Passagen von einem erschépften Nahrboden 
auf einen frischen zeigten sich Schwierigkeiten, iiber die berichtet 
werden soll, weil sie beweisen, daB der Keim in der Tat anspruchsvoll ist. 
_ Es ergaben sich auBerdem einige Fingerzeige dafiir, in welcher Richtung 
man einen optimalen Nahrboden zu suchen habe. 


2. Das Verhalten in der Kultur 


Die ersten 3 Passagen auf Merck Standard I Nahragar (MIA) waren 
reibungslos verlaufen (einmal auf Schragagar, zweimal auf Sektor- 
platten). Auch die vierte Passage auf MIA gliickte. Beim Versuch einer 
fiinften Passage nach vier Wochen, wiederum auf MIA Schragagar, ging 
der Keim auf keinem Rohrchen mehr an. Ahnliche Erscheinungen treten 
auch bei anderen anspruchsvollen Keimen (z. B. Tuberkelbazillen) auf, 
wenn sie auf nicht optimalen Nahrbéden geziichtet werden. Der Keim 
bringt jeweils von dem Nahrboden, auf dem er zuletzt wuchs, einen Vorrat 
an Minimumstoffen mit und ist in der Lage, von diesem wahrend einer 
oder weniger Passagen zu leben. Dabei zehren die weiterlebenden Indi- 
viduen insbesondere von den Stoffen, welche die absterbenden freigeben. 

In meinem speziellen Falle bot ich den beiden Stimmen, die ich 
gleich behandelte, bei jeder Passage 3—4 neue Nahrbéden und dazu 
noch den alten an. Auf irgendeinem davon wuchsen sie in jedem Falle 
wieder an. Ich beschrinke mich darauf, die ausgefiihrten Passagen auf- 
zuzihlen. Sie erfolgten in Abstinden von 4 Wochen. 

5. Passage: MIA + 2% Hefeextrakt; 
6. af MIA + 2% Glukose; 


7. $s MIA + 2% Harnstoff; hier erfolgte erst nach 4 Wochen Wachs- 
tum in stecknadelkopfgroBen Kolonien ; 


8. 3 MIA ++ Hefeextrakt ++ Glukose; 

9. i MIA + Glukose + 2% Glyzerin; 
10. He Kochblutagar + Hefeextrakt + Glukose; 
ll. re Kochblutagar + Hefeextrakt + Glukose; 
12, % MIA (jetzt wieder geniigend!); 
Bs, A MIA + 2% ungehopfte Bierwiirze ; 
14. a MIA + Hefeextrakt + Bierwiirze; 
15. - MIA + Hefeextrakt + Bierwiirze; 


16. a MIA + Bierwiirze + 2% papainverdautes Kaninchenblut; 
17. + MIA + Bierwiirze + papainverdautes Kaninchenblut; 
18. MIA + papainverdautes Kaninchenblut. 


Wahrend aller Passagen veranderte der Keim sein Aussehen nicht 
wesentlich. Eine genaue Analyse nahm ich nicht vor. Die Kulturen 
auf glukosehaltigen Nihrbéden waren etwas schleimiger als die uibrigen. 
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In der 17. und 18. Passage bekamen die Kulturen am unteren Rande 
einen weiBen, 1mm breiten Saum. Der Ausstrich ergab, daR die dort 
lebenden Keime denen aus der gelben Zone morphologisch glichen, aber 
fast rein Gram-positiv waren. 

Aus dem Verhalten des Keimes gegeniiber den verwendeten Nihr- 
béden darf geschlossen werden, dai ein optimaler Nahrboden Blut- 
bestandteile, Zucker und Vitamine (wahrscheinlich der wirksame Be- 
standteil des Hefeextraktes!) enthalten miisse. 


Zusammenfassung 


1. Die Mycetomsymbionten der Laus sind an die Verhialtnisse im 
Mycetom so eng angepaBt, daB es schwierig ist, eine physiologische 
Lésung zu finden, in der sie einige Zeit am Leben bleiben oder wenig- 
stens ihre Form nicht verindern. Die besten Resultate ergab bei den 
vorliegenden Untersuchungen eine Kochblutbouillon. 

2. Die Symbionten der weiblichen Laus unterliegen zyklischen Form- 
verdnderungen zwischen den beiden Extremen einer Kugel und eines 
Schlauches, der etwa 25mal so lang ist wie der Kugeldurchmesser. Das 
Verhalten der Symbionten im Embryo ist ein Teil dieses Zyklus. 

3. Die Symbionten der mannlichen Laus machen azyklische Form- 
verinderungen durch. Bis zur Larve im 2. Stadium gleichen sie denen 

der weiblichen Laus, wachsen dann aber noch weit mehr in die Linge 
und nehmen schlieBlich in alten Mannchen vollig von der urspriinglichen 
Kugel- und Schlauchform abweichende Gestalten an. Die diphtheroiden 
Formen in absterbenden Mannchen gleichen denen der reingeziichteten 
Symbionten. 

4, Die stairkste Vermehrung der Symbionten erfolgt durch synchronen 
Zerfall von Schlauchen in Kugeln wihrend der ersten beiden Tage der 
Kientwicklung. Auch spaterhin vermehren sich die Symbionten noch 
— besonders durch Abschniirung von Kugeln und kurzen Stiicken von 
Schlauchformen —, jedoch iiberwiegt jetzt das Laingenwachstum. 

5. Das Plasma der Symbionten der Larven und Weibchen erscheint 
vollig homogen. In Eiern und in Mainnchen kommen Symbionten mit 
inhomogenem Plasma vor. Sie stellen teils Vermehrungsstadien, teils 
Degenerationserscheinungen dar. 

6. An Symbionten, die in hypotonischem oder ungefahr isotonischem 
Medium aufgeschwemmt waren, wurden Plasmoptyse und Quellung 
beobachtet. 

7. An Symbionten in Kochblutbouillon traten feine Protuberanzen 
auf, wie sie von Erythrozyten in Bouillon bekannt sind. 

8. In hypertonischen Medien schrumpfen die Symbionten ohne Plas- 


molyse. 
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9. Die Membran der Symbionten diirfte der der roten Blutkérperchen 
aihneln. 

10. Aus dem Mycetom von Liuselarven wurde ein pleomorpher Keim 
von diphtheroidem Aussehen geziichtet, der als der Symbiont der Laus 
anzusprechen ist. 


Nachtrag bei der Korrektur. Vor Drucklegung dieser Arbeit erschien die auf 
S. 438 bereits angekiindigte Arbeit von Korrer!. Auf von den meinen abweichende 
Folgerungen Korrers soll erst bei spaiterer Gelegenheit, wenn neue Tatsachen vor- 
liegen, eingegangen werden. Einige Einzelheiten kénnen jedoch schon jetzt ange- 
merkt werden. 

1. Korrer gibt an, verschiedene Stamme von Corynebakterien, oder gar ver- 
schiedene Arten aus der Laus geziichtet zu haben (S.51 und 52 seiner Arbeit). 
Nach genaueren Angaben in der Dissertation und schriftlicher Mitteilung an den 
Verfasser unterschieden sich beide abweichende Staémme lediglich in der Ver- 
garung zweier Zucker von den iibrigen, einheitlichen. Das Experiment wurde 
zweimal durchgefiihrt (schriftliche Mitteilung). 

2. Nach Korver liefert eine Untersuchung der Mycetomsymbionten in physio- 
logischer Kochsalzlésung praktisch die gleichen Ergebnisse wie die in Kochblut- 
bouillon (S. 52 seiner Arbeit). Ich verweise hierzu auf meine Angaben iiber untaug- 
liche Lésungen (8. 419). Bei meinen Untersuchungen in geeigneten Medien erschien 
der von Korrer gefundene, granulierte Zustand stets auch, aber immer nach 
einem homogenen. Die von KotTrerR in seiner Abb. 14 gezeigten Mycetomsym- 
bionten sind also nach meiner Meinung absterbende, gequollene Individuen. Der 
von Korrrer und mir zitierte Rims untersuchte ausschlieBlich fixierte Symbionten 
an histologischen Schnitten. 

3. Nach Korrrer habe ich meinen morphologischen Identitaétsbeweis auf ein 
einziges Praparat zuriickgefiihrt. Diese Angabe diirfte auf einem Irrtum beruhen, 
wie meine beiden Punkte (f) und (g) (8. 486) zeigen. Die unter (f) beschriebene 
Methode ist beliebig reproduzierbar. 

4, Korrer bestreitet die Bakteriennatur der Mycetomsymbionten u. a. auf 
Grund von Farbungsergebnissen (S. 56—59 seiner Arbeit). Er verwendete dabei 
(schriftliche Mitteilung) ausschlieBlich Mycetomsymbionten frisch geschliipfter 
Larven. Higene, zu anderen Zwecken hergestellte Praparate zeigen, daB sich z. B. 
wenigstens ein Teil der Individuen in den Ovarialampullen reifer Weibchen mit 
Metyhlenblau und Giemsa dunkel anfaérben, was nach Korrer (S. 57) ein Beweis 
fiir ihre Bakteriennatur ware. 
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A. Einfiihrung 

Obwohl bakteriologische Untersuchungen an Insekten nahezu so alt 
sind wie die Bakteriologie selbst — schon PasTEuUR unternahm solche an 
Seidenraupen, und ihm folgten um die Jahrhundertwende Mrrscunt- 
KOFF und PatLtLot — haben wir hier doch ein relativ unberiihrtes Gebiet 
biologischer Forschung vor uns. Dies ist um so erstaunlicher, als Bak- 
terien bei Insekten als Traégern und Wirten in der medizinischen Ento- 
mologie, der Insekten- und Pflanzenpathologie, ja sogar in der Schad- 
lingsbekampfung keine unbedeutende Rolle spielen. 


Die mikrobiologischen Vorgange im Insektenkérper sind noch ziem- 
lich unerforscht. Erst die Studien BucHNERs und seiner Schule tiber die 
Bakteriensymbiosen zahlreicher Insekten brachten die Bakterien wieder 
in den Mittelpunkt des biologischen Interesses. Wahrend die morpholo- 
gische Seite des Symbioseproblems dank der intensiven Arbeit jenes 
Kreises nahezu erschépfend dargestellt ist, kam man der Lésung physio- 
logischer Fragen erst jiingst durch die Untersuchungen AscHNERs, 
GLASERs, der Kocuschen Schule u. a. naher. 


Noch immer aber st68t die Reinkultur symbiontischer Mikroben 
— insbesondere intracellular lebender — auf groBe Schwierigkeiten. 
Solche fehlen bei den Bakterien, welche mit den Insekten kommen- 
salistisch leben. 


*Herrn Professor Dr. Paut Bucuner in Verehrung gewidmet. 
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Da wir nun nach StamMEr u. a. annehmen konnen, daB sich die 
Symbiose aus dem Kommensalismus entwickelte, kann die Erforschung 
der ersteren durch das Studium solcher Kommensalen wohl manche 
Anregung erhalten. 

Uber die Bakteriologie der Hiimolymphe ist relativ wenig bekannt. 
Es wurden bisher etwa 250 verschiedene Bakterien identifiziert, die mit 
Insekten assoziiert vorkommen. Die intracellularen Symbionten sind 
hierbei nicht mitgezahlt. Der groBte Teil der Keime stammt aus dem 
Verdauungskanal, doch wurden von verschiedenen Forschern Bakterien 
auch aus dem Blute sowohl erkrankter, als auch véllig gesunder Insekten 
soliert. 

1931 beobachtete Litiy, daB das Blut von Musca domestica selbst unter vollig 
normalen Bedingungen eine oder mehrere Bakterienspecies enthalten kann. Er 
vermutete, da8 diese Hamolymphenflora qualitativ und quantitativ mit dem Alter, 
der Ernahrung und der Umgebung wechselt. 

TAUBER und GRIFFITH ztichteten 1942 Staphylococcus albus aus der Hamo- 
lymphe von Blatta orientalis und Herms fand den gleichen Keim im Blute von 
Phyllodromia germanica. Dieser Befund ist zum Teil verstandlich, da nach Mrrat- 
nikoy (1927) Staphylococcus albus fiir Insekten apathogen sein soll. Im Blute 
normaler Larven fand Camrron haufig Bakterien, und zwar bei Graphiphora 
triangulum, Gonepteryx rhamni, Smerinthus ocellatus, Hndromis versicolora, Graphi- 
phora agathina, Ennomos autumnaria, Agrotis ashworthi, Huchloris vernaria und 
Aproophyta nigra. 1934 isolierte der gleiche Autor mehrere extrem virulente 
Stamme von Bacillus subtilis aus dem Blute und dem Verdauungskanal der Wachs- 
motte. Die kiinstlich infizierten Larven starben innerhalb 12—24 Std. Andere 
Staémme hingegen erwiesen sich sogar in sehr hohen Dosen als apathogen. Die 
Larven tiberstanden die Infektion und zeigten noch lange Zeit Sporen in den Kérper- 
héhlen. Auch Streptococcus galleriae ziichtete CAMERON aus dem Blut und dem 
Verdauungskanal der Wachsmottenlarven. Dieser Keim erwies sich ebenfalls als 
apathogen. 

Uber das Vorkommen von Bakterien im Blute erkrankter Insekten 
liegen mehrere Arbeiten vor, welche zum Teil — wie bereits erwahnt — 
auf die Zeiten PastruRs zuriickgehen. 


Zum Beispiel fanden BeneprK und Srecut 1933 in der Haimolymphe von 
erkrankten Lecaniden Bacillus megatherium neben einem Pilz. Grarp und BILLET, 
Inman, IssatscHENKO, HENNEBERG u. V. a. beschrieben pathogenes Leuchten von 
Insekten durch Infektion mit Leuchtbakterien (Literatur s. bei Prerrrer und 
StammeER). Hervorzuheben sind hier besonders die Studien PreirrER und STAMMERS 
iiber Bacterium haemophosphoreum. Sie konnten durch kiinstliche Infektion Septik- 
aimien erzeugen und interessante Untersuchungen iiber das Infektionsgeschehen 
anstellen, welche sowohl das Verhalten der Bakterien, als auch die Abwehr- 
reaktionen des Insektenorganismus betrafen. BaBers berichtete von Septikamien, 
welche durch Bacillus cereus bei Prodonia cridania Cram., Periplaneta americana 
und Plodia interpunktella hervorgerufen wurden. Der gleiche Keim wurde aber 
auch von anscheinend vollig gesunden Insekten isoliert (weitere Angaben bei 


STEINHAUS). 
Arbeiten iiber die Bakteriologie des Tracheensystems liegen im 
Schrifttum nicht vor. Vom Atmungstrakt der hoheren Tiere ist bekannt, 
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daB er auch unter normalen Umstainden Keime beherbergt, die durch 
besondere Verhiltnisse gréBere Bedeutung erlangen konnen. 

Da ein mégliches Vorkommen von Mikroorganismen im Tracheen- 
system und im Blute fir viele Forschungsgebiete, wie die Zucht von 
Symbionten aus Insektenorganen und iiberhaupt fiir die Entstehung 
mancher Symbiosen, von groBer Bedeutung ist, erschien es notwendig, 
bakteriologische Untersuchungen am Tracheensystem und der Hamo- 
lymphe verschiedener Insekten vorzunehmen. 


B. Methodik 


1. Sterile Préparation. Wohl das schwierigste Problem bei bakteriologischen 
Arbeiten mit Insekten stellt die sterile Préparation dar. Einerseits bereitet die 
Wahrung der Sterilitat schon bei Arbeiten mit gréBeren Objekten oft Schwierig- 
keiten; wahrend andererseits die Préparation von Insekten, wegen der Kleinheit 
des Operationsgebietes, zuweilen nicht ganz einfach ist. Ein Teil der bisherigen 
bakteriologischen Untersuchungen an Insekten scheint in dieser Hinsicht etwas 
fragwiirdig zu sein. 

Um eine sterile Entnahme von Tracheen und Haimolymphe bei den eigenen 
Versuchen zu gewahrleisten, war es zunachst notwendig, verschiedene gebrauchliche 
Praktiken der auBeren Desinfektion und der aseptischen Praparation im Keim- 
tragerversuch mittels Gips-Kieselgurkiigelchen, die mit verschiedenen Kulturen 
beschmiert waren, zu priifen. Dabei waren die meisten Methoden sehr unzuver- 
lassig. Auch wenn Tiere mehrmals in Alkohol getaucht und abgebrannt wurden, 
zeigte stets ein Teil der bakteriologischen Kontrollen positive Resultate. Langeres 
Hinlegen der Tiere in Desinfektionsmittel, wie Sublimatalkohol, Hydroperoxyd, 
alkoholische Chloraminlésung und dergleichen war schon deswegen durchaus un- 
geeignet, weil die Desinfektionsmittel in die Tracheen diffundierten und dort vor- 
handene Keime natiirlich schadigten oder vernichteten. AuSerdem bestand bei 
der Linge der Zeit die Gefahr, daB eine Infektion der Himolymphe- durch Darm- 
keime eintrat. 


Es erwies sich als sehr zweckmaBig, das gereinigte und an der Oberflache mit 
Jodtinktur behandelte Tier in geschmolzenes, heiBes Paraffin zu tauchen!, Durch 
die genannte Prozedur wurden die meisten Oberflichenkeime abgetétet und selbst 
sehr resistente Sporen (welche wohl auch einer anderen Behandlung widerstanden 
hatten) wurden zumindest fixiert und so vom Operationsfeld ferngehalten. Die 
Keime der inneren Organe, einschlieBlich Tracheensystem und Hamolymphe, 
schienen bei nicht allzulanger Tauchzeit keine wesentliche Schadigung zu erfahren. 


Nach Tétung der Tiere mit Ather, griindlicher Reinigung und Desinfektion 
wurden sie unter sterilen Kautelen prapariert. Zuerst wurden Hamolympheproben, 
dann Tracheenstiicke entnommen und abgeimpft. Bei der Entnahme von Hamo- 
lymphe war darauf zu achten, da8 Verletzungen der Tracheen weitgehend vermieden 
wurden. Um die Tracheen von anhaftender Himolymphe zu reinigen, wurden sie 
durch einige Bader mit sterilem Wasser gefiihrt. Wir praparierten bei Gryllotalpa 
das Abdomen ventral, bei Dytiscus und Melolontha dorsal. Bei Apis wurden die 
besonders stark entwickelten Tracheen des vorderen Thorax, welche in das erste 
Stigmenpaar miinden, prapariert. Lymphe entnahmen wir hier nach entsprechender 
Praparation aus dem Abdomen. 


1 Herrn Oberarzt Dr. Kettner vom Hygienischen Institut der Stadt pee 
danke ich fiir die Anregung zu diesem Verfahren. 
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2. Verwendete Ndhrbéden. Von den iiblichen Nahrbéden wurden folgende 
verwendet: Blutplatte, Agarplatte, Léfflerplatte, Endoplatte, Gelatineplatte, 
Kartoffelschnitte, Neutralrotagar, Stichagar, Hochagar, Stichgelatine. Ferner 
wurden Kulturen angelegt, in Nahrbrithe, Tryptophanbriihe, Nitratbriihe, Pepton- 
wasser und Milch. Meistens wurde eine bunte Reihe mit folgenden Substanzen 
angelegt: Glucose, Lactose, Saccarose, Salicin, Maltose, Dulcit, Mannit, Xylose. 
Speziellere Béden waren nur in einigen Fallen notwendig. Soweit moglich, kamen 
Bramsche Trockennahrbéden zur Verwendung, die sich durch konstante Zu- 
sammensetzung auszeichnen. Es erwies sich als giinstig, besonders den Anzucht- 
nahrbéden Insektendekokt zuzusetzen. Bei der Bereitung von Nahrbéden wurde 
ebenso wie bei der Durchfiihrung diagnostischer Farbung und der Beurteilung 
von Stoffwechsel, Wachstum und Farbbarkeit entsprechend den Vorschlagen des 
»Ausschusses fiir bakteriologische Untersuchungstechnik‘‘ der amerikanischen 
Bakteriologen vorgegangen. 

3. Kultur der Bakterien. Die mit Tracheen oder Himolymphe beimpften 
Platten wurden teils im 37°-Thermostat, teils bei Zimmertemperatur bebriitet, 
bis sich makroskopisch deutlich sichtbares Wachstum zeigte. Erschienen die 
Kolonien unter dem Plattenmikroskop einheitlich, so wurde ein Abstrich nach 
Gram gefarbt. Lag auch mikroskopisch ein einheitliches Bild vor, so wurde auf 
frische Platten oder Schrigagarréhrchen abgeimpft. Mischkulturen wurden ent- 
weder durch Ausstriche auf Platten oder durch modifiziertes Kocusches AusguB- 
verfahren getrennt. 

4. Die Bestimmung der Reinkulturen. Die Reinkulturen wurden nach ,.BrEr- 
crys Manual“ und der ,,Bakteriologischen Diagnostik‘‘ von LEHMANN-NEUMANN 
bestimmt. Soweit méglich, hielten wir uns an das modernere amerikanische Werk. 
Oft aber konnte man — besonders in bezug auf die stoffwechselphysiologischen 
Higenschaften der geziichteten Stamme — dem allzustarren Schema Berenys nicht 
folgen. Es zeigten sich oft zahlreiche Varianten und daher muBten bei der Bestim- 
mung zuweilen die morphologischen Eigenschaften in erster Linie verwertet werden, 
wie sie auch LHHMANN-NEUMANN bevorzugten. 


C. Eigene bakteriologische Untersuchungen 
I. Himolymphe und Tracheen 
1. Gryllotalpa. Mit der angegebenen Technik wurden 100 Tiere 
untersucht. In den Tracheen von 40 Gryllotalpen lieBen sich kulturell 


Tabelle 1 
Tiere mit Tiere mit Ti it 
Dj it) ,posi- | Tiere mi 
Zehi der| tivem | posi- | ‘vem Poona yen. | Zahl der | Zahl der 
A unter- Befund | - tivem titen: al jisolierten | verschie- 
Seid suchten in Tra- und | negativem Kul- denen 
Tiere -/Trachee | cheen- Lym- | Tracheen- turen. Keime 
| ung betund phen- befund 
iemphe befund 
OO —eeeeeeEeEeEeEe———e———E——E———E——E—— eee 
‘yyllotalpa vulg. . . ...- 100 19 80 | 13 ] 104 17 
if patona mel, (1. Serie). . . 50 5 45s 4 0 50 9 
Lelolontha mel. (2. Serie) . . 40 # 32 6 1 Se 11 
lytiscus marginalis. . .. . 8 1 7 2 0 12 6 
pis mellifica (gesund) . . . | 100 16 83 4 1 108 15 
pis mellifica (m. Acarapis i) re 100 1 83 16 0 113 be 
pis mellifica (fluglahm) ._. 50 7 43 3 0 53 12 
hrmeneres t TAQ P LY, | 448 TDPoe BIB MGUAaY arg 505 | 36 
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Bakterien nachweisen. Bei 13 dieser Tiere war auch ein positiver Befund 
in der Hamolymphe zu verzeichnen. Bei einem einzigen Tier zeigte sich 
bei negativem Tracheenbefund ein positiver Befund in der Hamolymphe 
(s. Tabelle 1 und 2). , 


Tabelle 2 
Keim Trachee Lymphe beige ba 
AGHNOMUYCES. 00% asulls bs pa ley sree Ue dex + 2X _ 9x + 
Bacillus Cereus. 1a. meh. eee e 2x ) ++ _ — 2X — 
Bacillus megatherium ...... . 6x = = = 6x oh 
Bacillus mesentericus ....... WOK a — _ ax + 
Bacillus mycoides. . . ©. . ws. 10x +++] 3x — 13x => 
Bacillus subtilis 00: 0.0. wo. 15x | ++ | 5x +o. | 20x + 
i 
Bacillus vulgatus. . .... 1... 4x | ++) = _ 4x _ 
Corynebacterium helvolum .... . Weiler be 3S ae 8x a 
Corynebacterium tumescens. . . . .| 2X | ++ = — 2x — 
Hischerichia col... s,s > MAT SLAn wii ae 4x Be 
Micrococcus candicans. ...... TS Na aap pe 2 ey |g On eens SS 
| + + | 
Micrococcus flavus ........ ae 2x = 
Micrococcus pyogenes var. albus. . . 6x | ++} 2x + 8x ae 
Micrococcus varians. ....4... 5x ++0.) 2x +o. ax ae 
Sa cael besarte | 

PHOLEUS VUIGATUS, WA me ye a) os lee 2x | +— = — 2x — 
SQrcima-albat. 7. tes, Gadis fee de 5x | ++ = _ 5x + 
Savecina lated «a > Uribe te MeeMel eis Ix | ++ => — 1x _ 
Sumi etsy ace ote eee Menten 92x LIX 109x | 


+— = sehr wenig, + = wenig, ++ = mittel, ++ -+ = zahlreich. 


Die Angaben ,,mittel*‘, ,,zahlreich“’ usw. als MaB der Starke des 
Bakterienbefalls sind nattirlich sehr relativ. Genaue quantitative 
Angaben sind hier kaum zu erhalten. Da stets mehrere Tracheenstiicke 
bzw. Hamolymphenproben ausgestrichen wurden, errechnete ich den 
Durchschnittswert fiir einen Ausstrich und wertete folgendermaBen: 
0—1 Kolonien = sehr wenig, 1—2 Kolonien = wenig, 2—5 Kolonien — 
mittel, 5 Kolonien und mehr == zahlreich. 


In mit Bakterienfarbstoffen behandelten Tracheen gelang es, ver- 
einzelt Staébchen, Coccen und Sporen darzustellen. Der Befall war stets 
sehr schwach (die kulturellen Angaben wie ,,mittel‘ oder ,,zahlreich 
sind, wie gesagt, nur relativ zu bewerten). Es diirften ja tiberhaupt die 
chitinisierten Tracheen auBerst ungiinstige Medien fir hereingelangte 
Keime darstellen, so daf hier wohl meist Ruhestadien (z. B. Sporen) 
vorherrschen. 


ErwartungsgemaB zeigte sich auch, wenn die vorderen starken und 
die hinteren feinen Abschnitte der Tracheen getrennt untersucht wurden, 
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daB die starken Tracheendste bedeutend bakterienreicher sind, als die 
feinen Verzweigungen. 

2. Melolontha melolontha.: Es wurden 2 Fange von Tieren, welche von 
verschiedenen Orten stammten (Serie 1 in der Nahe von Stuttgart, 
Serie 2 bei Heidelberg gesammelt) untersucht. 

a) Bei 50 gepriiften Tieren zeigte sich 45mal ein positiver Befund 
der abgeimpften Tracheen und bei den gleichen 45 Tieren 4mal ein 
Keimgehalt des Blutes ee 1 und 3). 


Tabelle 3 
Keim Trachee Lymphe 6 see 
Bacillus mesentericus . ...!| 6X + 1x + ilps 
Bacillus mycoides. . .... 3x —o.+ — — 3X 
Bacillus subtilis ...... (OSS o.-+ DAS OX 
Corynebacterium simplex. . . | 3x -- — = 3X 
Flavobacterium diffusum. . . | 5x =F = = 5X 
Micrococcus flavus ..... 8x + = = 8x 
Micrococcus pyogenes var.albus | 3X = =— — 3X 
Proteus vulgaris. oS 6x —o.+ = — | 6x 
DOTCing, Litem... i «eae. 4 5x + 1x ++ 6x 
Summe..... Sr re 4x 50x 


b) Von dieser Serie wurden 40 Tiere gepriift. 32mal lieBen sich 
Bakterien aus Tracheen ziichten. Bei 6 Tieren zeigten sich Keime in 
Tracheen und Himolymphe zugleich, wahrend Imal nur die Himolym- 
phenkultur anging (Tabelle 1 und 4). 


Tabelle 4 
Keim Trachee Lymphe pee, 
Bacillus cereus. ...... 12° | bis 4+. |) 3x On eee 15x 
Bacillus megatherium... . 1x +++ _ -- 1x 
Bacillus mesentericus . .. . 6x ++ — -- 6x 
Bacillus subtilis . . 1... . 3x + Alem + 4x 
Chromobacterium ianthinum . 2x + _ — 2x 
Hischerichia colt. . ..... 5x 4. _ —_ 5x 
Flavobacterium rhenanus. . . 2x —o.-+ _ — 2x 
Micrococcus flavus: .-. . . . 9x “+ -- — 9x 
Micrococcus pyogenes var. albus| 7X +to +++] 2x -+ 9x 
_ Pseudomonas mildenbergiti . .| 1x — — 1x 
Sarcina alba. ......./] 11K |+bis+++!] — — llx 
Summers AIS 59x | 6x 65 x 


3. Dytiscus marginalis. Hier wurden 8 Exemplare untersucht. Bei 
2 Tieren zeigten sich Keime in Tracheen und Hamolymphe, wahrend 
die weiteren 5 Tiere nur positiven Tracheenbefund zeigten (Tabelle 1 
und 5). 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 31 
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Tabelle 5 

Pi ag ae ha chattel i tl mn iba Ok ote el a Se 
Ins- 

Keim Trachee Lymphe aecnnae 

ee ee ee es 
Bacillus mesentericus . ...{| 1x ++ — — 1 x 
Chromobacterium violaceum. . | 2X ae _ — 2x 
Micrococcus candicans. . . .| 3X + — r 3x 
Micrococcus pyogenes var.awreus| 2X +4 2x _ 4™ 
Micrococcus varians. . .. . ex + _ — | 1x 
Vibrio liquefaciens . ... . 1x > _ — 1x 
Sunime.cee soe re OS | 22% iy ee 


4. Apis mellifica. Hier wurden 3 Gruppen untersucht. 

a) Gesunde Bienen. Wir priiften 100 Tiere und fanden bei 83 davon 
in den untersuchten Tracheen Keime und wiederum bei 4 davon zugleich 
Bakterien in der Himolymphe. 1 Tier zeigte bei positivem Lymphen- 
befund einen negativen Befund der abgeimpften Tracheen (Tabelle 1 
und 6). 


Tabelle 6 
Keim | Trachee | Lymphe | eusih arene 

ACHNONIYCER Gs tae 6x | + = == 6x | + 
Bacillusalvei . . 1... 1 Ly Deen) -— = xe: ISS A 
Bacillus mesentericus . . ..| 8X | - oo = ie ieee 
Bacillus mycoides. . .... 9x - 2x + llx -— 
Bacillus subtilis. . . . . ..!| 18x — 2X +— | 15x - 
Bacterium prodigiosum .. . 2x se f — | = 2x oh 
Micrococcus luteus .... .{| 16x os | 1x — | 17x; = 
Micrococcus luteus .... . 8x el ib< See ee Six _ 
Micrococcus pyogenes var.albus| 4x + LIBS a Dabs ese 
Micrococcus radiatus ... . 2x + — hel 2x) = 
Proteus mirabilis . Jechiel. = = Sa Ny Oates 
Pseudomonas fluorescens. . . 3X = — = | 3x] + 
Sarcina aurantiaca..... | 10x 4 —_ — Osa 
SOC ilegers ne nth nye | =} be bise; ridudinahxX . — 
SAPGUNGUUEUio nn nos fan ee, Ox + = — | 9x! + 
Sumnie er ear es A eee wea [eA /108x | 


Bei orientierenden Untersuchungen iiber die Keime der Bienen- 
oberflache ergab sich der schon von Wut erhobene Befund, da8 eine 
relative Keimarmut und eine ziemliche Einténigkeit der Oberflachenflora 
zu beobachten ist. Wuirr fand nur 3 Species (Bacillus A, Bacillus 
cyaneus und Micrococcus C) auf gesunden erwachsenen Bienen normaler 
Stécke. Diese anscheinende Keimarmut ist sehr erstaunlich, da doch 
der Kérper der Biene geradezu pradestiniert ist, Fremdkorper (z. B. 
Pollen) zu tragen. Es bediirfte noch weiterer Untersuchungen, ob nicht 
Beziehungen zu den von Dotp festgestellten Bakterieninhibinen des 
Bienenhonigs bestehen. Die Oberflichenflora der Biene wurde nicht 
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weiter analysiert. Das von Wurre festgestellte Bacterium cyaneum 
fanden wir jedoch nicht. 

b) Milbenkranke Bienen. Bei 100 untersuchten Tieren ergab die 
kulturelle Untersuchung 83mal Bakterien in den Tracheen und 16mal 
Bakterien in der Hamolymphe (Tabelle 1 und 7). 


Tabelle 7 
Keim Trachee Lymphe wer ah as 

AGH ROMYCER = Sanne ae ees 2x + 1x + 3x ~ 
Aerobactar cloacae... .. . 5X ++ Pe = sole to 5x — 
Bacillusalvei ..... B EBMBH< Ho. Fae 12% = SelODe + 
Bacillus mesentericus . .. . DN — — |} + | 5x + 
Bacillus mycoides. . . . .. 11x +++ 4x see Lb oe 
Bacillus subtilis . .. 1... 9x |++o044++) 4x + 13 x + 
Bacterium prodigiosum .. . 4x +--+ Lx ++ 5x — 
Hischerichia colt. ...... 2X |---0.+-4+-+) Ix | + | 38x — 
Micrococcus flavus ..... ; L0™% oh eax 1) 12 + 
Micrococcus luteus ..... PAB 4 + ace lil alias alll wena ae 
Proteus mirabilis... . . : 2x ++ — | = 2* —_ 
Pseudomonas fluorescens. . . 4x |++04+++ | Ix Se DX ++ 
Sarcina aurantiaca..... 5x = Vo lee ale 6x ols 
ISAT CENG UIGUG. ee te te ie sis Sak SS A: Saas a + 
OTCUNG LUE D wn 0. Manns on 2x _ lL oe — | 2x aL 
Streptococcus faecalis . . . . Ox . +b | 3x EE Naa Boe 
Streptococcus liquefaciens . . 4x +o4+ 2x | 6x 4 
SPUATIUT Oa eri oe heske ne errata 89x (24x | (113 x 


c) Fluglahme Bienen ohne Milben. Hier wurden die Ergebnisse von 
50 Tieren verwertet, welche aus befallenen Stocken stammten und auch 
fluglahm waren, bei denen jedoch keine Milben in den Tracheen beobach- 
tet wurden. 43mal ergab sich ein positiver bakteriologischer Befund in 
den Tracheen, wobei 3 dieser Tiere auch in der Himolymphe Keime 
zeigten (Tabelle 1 und 8). 


Tabelle 8 
| Ins- | Um- 
Keim Trachee . Lymphe 'gesamt gebung 

ACR NOMVYCES Se eS ieee + = Se Pijuln dS as 
Bacillusalvei . 1. wwe. 1x - _ 1x = 
Bacillus mesentericus ...-. . | 5 SE ae = nS: o- 
Bacillusmycoides. . ....{| 7X ++ bay se” Oe ee 
Bacillus subtilis .... . a Ox + + — — 6x oe 
Bacterium prodigiosum ...| 3X + 1x — | 4~ = 
Micrococcue luteus ..... 4x ++ — — 4x ec 
Micrococcus pyogenes var.albus | 5x ok 2x = x ak 
Proteus mirabilis... ... Is + = — 1x = 
Pseudomonas fluorescens. . . | 4X +4- lis< - 5x + 
Sarcina flava... . . «+. | 5X ++ — “ 5x + 
Streptococcus liquefaciens. . . | 2X =-0.-+ Wes + | 3x = 
Sumer POTS: 46x KR eat |53x | 
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Es wurden bei den 448 untersuchten Insekten folgende 36 ver- 
schiedene Keime isoliert und bestimmt: 


Actinomyces (G, A,, Ay, As) Micrococcus candicans (G, D) 

Aerobacter cloacae (Ag) Micrococcus flavus (G, M,, Mz, A,, A) 

Bacillus alvei (A,, Ag, As) Micrococcus luteus (A,, Ag, Ag) 

Bacillus cereus (G, M,) Micrococcus pyogenes var. albus 

Bacillus megatherium (G, M;) (G, M,, M,, A,, As) 

Bacillus mesentericus Micrococcus pyogenes var. aureus (D) 
(G, M,, M,, D, A,, As) Micrococcus radiatus (A) 


Bacillus mycoides (G, M,, A,, As, As) Micrococcus varians (G, D) 
Bacillus subtilis (G, M,, M,, A,, A, As) Proteus mirabilis (G, A,, As, Ag) 


Bacillus vulgatus (G) Proteus vulgaris (G, M,) 

Bacterium prodigioswm (A,, Ag, Ag) Pseudomonas fluorescens (A,, As, As) 
Chromobacterium ianthinum (M,) Pseudomonas mildembergit (Mg) 
Chromobacterium violaceum (D) Sarcina alba (G, M,) 
Corynebacterium helvolum (G) Sarcina aurantiaca (A,, Ag) 
Corynebacterium simplex (M,) Sarcina flava (A,, Az, As) 
Corynebacterium tumescens (G) Sarcina lutea (G, M,, A,, Ag) 
Escherichia coli (G, M,, A.) Streptococcus faecalis (A,) 
Flavobacterium diffuswm (M,) Streptococcus liquefaciens (Ag, As) 
Flavobacterium rhenanus (M,) Vibrio liquefaciens (D) 


Die Buchstaben in den Klammern geben an, in welchen Tieren die Keime 
gefunden wurden. Die Abkiirzungen bedeuten folgendes. 


G = gefunden bei Gryllotalpa A, = gefunden bei gesunden Bienen 

M, = gefunden bei Melolontha der 1.Serie A, = gefunden bei milbenkranken 

M, = gefunden bei Melolontha der 2. Serie Bienen 

D = gefunden bei Dytiscus marginalis A, = gefunden bei fluglahmen Bienen 
ohne Tracheenmilben 


II, Abhingigkeit der Tracheenflora vom Biotop 


Es war anzunehmen, dai man, entsprechend dem Biotop von 
Gryllotalpa mit typischen Erdkeimen rechnen muBte. Es erschiene auch 
seltsam, wenn das Atmungssystem eines Tieres, welches sich standig 
in keimreicher Erde bewegt, steril sein sollte. Sind doch die Tracheen 
als eine nach innen verlagerte AuBenwelt aufzufassen. Die Tracheen- 
flora wechselte bei den verschiedenen Fangen qualitativ und quantitativ. 
Irgendeine Konstanz war nicht festzustellen und es mag sich bei er- 
neuten Untersuchungen eine véllig andere Zusammensetzung ergeben. 

Ein grofer Teil der untersuchten Tiere stammte aus gut gediingten 
Beeten des Botanischen Gartens (Erlangen). Um den Keimgehalt des 
entsprechenden Lebensraumes zu priifen, wurden Erdproben aus etwa 
10—15 cm Tiefe entnommen und mittels Verdiinnungs- und Platten- 
guBverfahren die Keimzahl festgestellt. Sie betrug ungefahr 250 Millionen 
je Gramm Erde. Dabei muB beachtet werden, daB ein solches Verfahren 
nur einen Teil der Erdkeime erfaBt. 

Im einzelnen wurden nachgewiesen: Bacillus subtilis, Bacillus mu- 
coides, Bacillus cereus, Bacillus mesentericus, Bacterium prodigiosum, ver- 
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schiedene weife und gefarbte Micrococcen und Sarcinen sowie Actino- 
myceten. Etwa die gleichen Keime wurden erhalten, wenn ungereinigte 
Tiere tiber den Nahrboden gestrichen wurden (Tabelle 2, Spalte 
Oberflache). 

Um den Unterschied zu den Keimen der Laborluft zu priifen, wurden 
im Arbeitsraum Lauftplatten aufgestellt. Hier fanden sich besonders 
weiBe und gefairbte Micrococcen, Sarcinen (vor allem Sarcina flava), 
2mal Micrococcus pyog. var. albus, 1mal Bacillus mesentericus, sowie 
ein farblos wachsendes Stibchen. Die meisten dieser Keime waren in 
der Erde nicht oder in geringem MaBe gefunden worden. 

Die Buntheit der Tracheenflora entspricht also derjenigen der Erd- 
flora. Praktisch alle isolierten Mikroorganismen stellten typische, meist 
ubiquitére Erd- und Luftkeime dar. 

Die bei Gryllotalpa erhobenen Befunde entsprechen durchwegs den 
bei andern Insekten gewonnenen. Stets lieBen sich aus den Tracheen 
die verschiedensten Bakterien und bei einzelnen Tieren auch Keime aus 
der Himolymphe ziichten. Eine besondere Konstanz in der Zusammen- 
setzung der Tracheen- oder Himolymphenflora fand sich nicht. Je nach 
dem Lebensraum war eine andere Zusammensetzung zu finden. Dies 
_zeigten besonders deutlich die beiden Serien von Melolontha, die von 
_yerschiedenen Orten stammten. 

Auch die Befunde bei den gesunden Bienen entsprachen durchaus den 
oben angefiihrten. 


III. Beziehungen der Himolymphen- zur T'racheenflora 

Wie bereits erwahnt, sind von mehreren Autoren (CAMERON, LILLY 
PatLLot usw.) Bakterien aus der Hamolymphe anscheinend véllig 
gesunder Insekten geziichtet worden. Die Herkunft dieser Mikroorga- 
nismen und die Griinde fiir eine solche Toleranz der Insekten sind jedoch 
vollig offene Fragen. 

Auffallend ist bei unseren Untersuchungen, da® sich im Blut nur 
Bakterien fanden, die auch in den Tracheen nachgewiesen wurden. Eine 
Verunreinigung der Himolymphe mit Tracheenkeimen ist durch die 
angewandte Praparationstechnik vermieden worden. Eine vom Darm 
ausgehende Infektion darf ausgeschlossen werden, da die meisten der 
Blutbakterien weder von KELLER noch von uns im Grillendarm gefunden 
werden konnten. Einige Bakterienspecies (z. B. Bacillus subtilis) fanden 
sich zwar sowohl im Darm, als auch in der Himolymphe, doch war es 
leicht méglich, die vom Darm stammenden Keime von denen der Hiémo- 
lymphe zu differenzieren. Eine Aufklirung tber den Zusammenhang 
zwischen Hiamolymphen- und Tracheenflora scheint aus den Befunden, 
die wir an milbenkranken Bienen gewonnen haben, mdglich zu sein. 
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Bei gesunden Bienen sind Hamolymphenkeime nach unseren Be- 
obachtungen ziemlich selten. Um so auffallender waren die Ergebnisse 
bei milbenbefallenen. 

Die Bienenmilbe (Acarapis woodi) hat bekanntlich ihren Sitz in den besonders 
_ stark entwickelten Tracheen des vorderen Thorax, welche in das 1. Stigmenpaar 
miinden. Die Milbe ernahrt sich vom Bienenblut, das sie nach Durchstechen der 
Tracheenwand aufsaugt. Bei der Verletzung der Trachee dringt Blut in die Tra- 
cheen ein, gerinnt und bildet zusammen mit dem Milbenkot oft einen ausgedehnten 
Schorf. Es erschien durchaus wahrscheinlich, daB sich daraus auch bakteriologische 
Folgerungen ergeben. 

Vergleicht man unsere Befunde bei gesunden Bienen mit denen bei 
milbenkranken, so zeigt sich, daB der Befall der Tracheen bei letzteren 
stets bedeutend stairker war. Auch die qualitative Zusammensetzung 
der Tracheenflora verschiebt sich bei Milbenbefall. Dabei treten vor- 
wiegend EKiweiBverwerter bzw. Faulnisbakterien (zum Teil reine Fakal- 
bakterien), ja sogar teilweise stark bienenpathogene Keime in den Vorder- 
grund. 

Noch auffallender sind die Resultate bei der Hiamolymphe. Die Zahl 
der Tiere mit bakterienhaltiger Himolymphe tibersteigt bei Milbenbefall 
das Dreifache des Wertes der gesunden Bienen. Die Zusammensetzung 
der Himolymphenflora verschob sich dabei im gleichen Sinne wie die 
der Tracheenflora, so da8 der Zusammenhang zwischen beiden hier 
besonders auffallend ist. Gerade bei den milbenkranken Bienen macht 
aber die Vorstellung eines Zusammenhanges zwischen den Bakterien der 
befallenen Tracheen und der Haimolymphe keine Schwierigkeiten. 
Ebenso ist es verstindlich, daB der Befall der Tracheen mit Milben, 
besonders aber die Schorfbildung zu einer qualitativen und quantitativen 
Veranderung der Bakterienflora fihrt. 


IV. Versuche iiber tracheale Infektionen 


Es sollte nun auch experimentell die Infektion der Tracheen von 
der Umgebung her gezeigt werden. Dazu wurden Tiere in Behalter 
gesetzt, die mit Bacillus megatherium und Staphylococcus albus (Micro- 
coccus pyogenes var. albus) verunreinigt waren. Zum Teil beschmierten 
wir auch unter Vermeidung der Stigmen die Oberfliche der Tiere mit 
den Keimen, die mit Hilfe von Elektivbéden leicht isoliert werden 
konnten. Nachdem die Tiere mehrere Tage in den GefaiSen verweilten, 
wurden sie in bekannter Weise prapariert, und es wurden Proben der 
Tracheen und der Hamolymphe in Bouillon gegeben. Nach kurzer 
Bebriitung wurde die eine Halfte der Nahrlésung mit verfliissigtem 
Nahragar, der 10% Kochsalz enthielt (Staphylococcus albus-Elektiv- 
boden) vermischt und zu Platten gegossen. 

Die andere Hilfte wurde im Dampftopf erhitzt und zusammen mit 
Nahragar, der 50% Dextrose enthielt (Bacillus megatherium-Elektiv- 
boden) zu Platten ausgegossen. 
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Zuerst wurden 12 Gryllotalpen in dieser Weise getestet. Die Tiere 
waren 3 Tage in den intizierten Behaltern gewesen. Das Ergebnis ist 
aus Tabelle 9 zu ersehen. 

Der Versuch wurde an 20 gesunden Bienen, welche 5 Tage in den 
infizierten Behaltern waren, wiederholt (s. Tabelle 10). 

Bei 20 milbenkranken Bie- 
nen kam es zu den aus Ta- Tabelle 9 
belle 11 zu ersehenden Resul- 
taten. 

Damit war deutlich gezeigt, 
daB die Keime der Umgebung 
Zutritt zu den Tracheen ha- 
ben und daB auch die Mog- 
lichkeit. einer Infektion der 5 
Hamolymphe iiber die Tra- 1 
cheen besteht. Bei 12 Tieren 


Tracheen 


Sta- 
Ba- 
phylo- - 
kokken zillen 


_ Lymphe 


Sta- 
Ba- 
RAS, allen 


Zahl der Tiere 


Tabelle 10 Tabelle 11 


Tracheen Lymphe Tracheen 


Lymphe 


Zahl 
der Tiere 


Zahl 
pholo-| Ba der Tiere 


kokkent zillen 


Sta- 
Ba- 

phylo- ; 

kokken zillen 


Sta- 
Ba- 
phylo-| ,. 
leolcle en zillen 


Sta- 
Ba- 
phylo- 
kokken zillen 


3 0 0 0 0 

6 aa + + _ 

8 + - 0 0 

3 0 i 0 0 

Bei 14x | 17x [ 6x | 6x 
20 Tieren 


D. Diskussion der Ergebnisse 

Es darf nicht verwundern, daB bei unseren Untersuchungen Pilze 
nicht in Erscheinung treten. Zum Beispiel durfte bei der fast neutralen 
Reaktion des Gartenbodens bekanntlich die Bakterienflora weitaus 
iiberwiegen. Zudem verwendeten wir reine Bakteriennahrbéden mit al- 
kalischer Reaktion, waihrend Pilze saures Milieu bevorzugen. Auch 
wurde die Anzuchtplatte nur relativ kurz beobachtet (wie es fir Bak- 
terien ausreichend ist), und einzelne etwa vorgekommene Schimmelpilze 
konnten von Verunreinigungen nicht differenziert werden. Bei einer 
bakteriologischen Untersuchung des Tracheensystems durften wohl 
die obligaten Anaerobier von vornherein ausgeschlossen werden, was 
die Methodik wesentlich erleichterte. Ebenso blieben die obligat auto- 
trophen Arten, d. h. Keime, dienurauf Nahrbéden ohne jeglichen organisch 
gebundenen Stickstoff gedeihen, véllig unbeachtet. In gleicher Weise 
wurde auf einen Nachweis von Virusarten, Rickettsien u. 4. verzichtet. 
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Actinomyceten wurden sicher weniger nachgewiesen, als ihrem quanti- 
tativen Vorkommen entsprache. Nach Ansicht mancher Autoren 
(Lizske, Meyer, Rrppst) bilden sie den Hauptbestandteil der Boden- 
mikroflora. Sie erscheinen jedoch, wegen ihres sehr langsamen Wachs- 
tums erst nach langerer Zeit auf den Kulturplatten. Solange be- 
obachteten wir — wie bereits oben angedeutet — aber meistens nicht 
dieselbe Platte. Die isolierten Actinomyceten wuchsen anfangs griinlich, 
waren fest und spréde und mit dem Nahrboden fest verwachsen. Sie 
zeigten charakteristischen Erdgeruch und starke Hamolyse. Nach 
einiger Zeit sahen sie matt, kreidig, bestéubt aus. Es wird sich wohl 
um Actinomyces odorifer oder einen nachst verwandten Mikroorganismus 
gehandelt haben. 

Nach den vorliegenden Untersuchungen diirfte feststehen, daB die 
Tracheen der Insekten praktisch immer Keime enthalten. Sicher ist 
die Tracheeninfektion in Wirklichkeit stets 100%ig; die negativen 
Befunde entstanden wohl durch die sorgfaltige Desinfektion. Der 
Zusammenhang mit dem Biotop ist ebenso auffallend, wie auch ein- 
leuchtend. Da der Biotop meist viele verschiedene Keime enthalt, 
gestaltet sich auch die Tracheenflora meist bunt. Bei Gryllotalpa war 
dieser Zusammenhang sehr deutlich. Die Buntheit der Keimflora des 
Erdbodens ist bekannt. Er stellt ein 4uBerst inhomogenes Medium dar. 
In ihm andern sich die Verhaltnisse standig nicht nur nach der Tiefe, 
sondern sogar in der gleichen Héhenschicht. Jedes Mineralbestandteilchen 
anderer Art schafft neue Umweltbedingungen. Jedes Insektenteilchen 
kann infolge Ammoniakbildung eine alkalische Mikrozone veranderter 
Reaktion bilden. Zellulose- oder Ligninstiickchen kénnen die Reaktion 
nach der sauren Seite verschieben und verinderte Ernahrungsver- 
haltnisse schaffen. In gleicher Weise kénnen lebende Pflanzenwurzeln 
zu anderen Bedingungen fiihren (RippEL-BaLpzEs). Man hat dement- 
sprechend auch mit Mikromethoden an verschiedenen Bodenbestand- 
teilchen verschiedene H-Ionenkonzentrationen gemessen. Bei den aus 
Beeten des Botanischen Gartens stammenden Tieren machte sich noch 
menschlicher Eingriff in Form von Diingung bemerkbar. Nach Zufuhr 
leicht zersetzbarer organischer Substanzen vermehren sich bekanntlich 
insbesondere die Eiweif- und Kohlenhydrate abbauenden Bakterien, 
die man quasi als ,,Gelegenheitsarbeiter‘‘ ansprechen darf (RiIPPEL- 
Batpss). Ein typischer Vertreter dieser Gruppe ist Bacillus mycoides. 
GRUNDMANN hat seine Verbreitung im Hochgebirge untersucht, wo 
gediingte und ungediingte Béden oft in nichster Nihe nebeneinander 
vorkommen. In ahnlicher Weise ist auch Bacterium coli die Leitform 
von mit Fakalien verunreinigtem Wasser, die in reinem Wasser und unver- 
schmutztem Boden nicht gedeiht. Eine kleine Rolle mag auch die 
jahreszeitlich und klimatisch bedingte Schwankung des Mikroorganis- 
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mengehaltes des Bodens bei solchen Untersuchungen spielen. (Es geht 
z. B. der Mikroorganismengehalt des Bodens dem Produkt aus Tempe- 
ratur und Feuchtigkeit parallel.) Ahnliche Verhaltnisse finden wir im 
Lebensraum der weiteren untersuchten Insekten. 

Schwerer verstandlich scheint das schon 6fters beobachtete und bei 
Insekten wohl gar nicht seltene Auftreten von Bakterien in der Hamo- 
lymphe. E. ZanpER meinte, daB eigentlich nur der Mund als Eintritts- 
pforte in Betracht komme, da die Oberfliche von einer undurchdring- 
lichen Chitinhiille tiberzogen ist. Das gleiche ist bei den Tracheen der 
Fall; daher k6nnten die Keime auch nicht durch die seitlichen Atem- 
locher einwandern. 

Auch TavuBeEr, der Staphylococcus albus als pathogenen Keim in der 
Hamolymphe fand, befaBte sich mit der Frage nach dem Infektions- 
weg, der zum Befall des Blutes mit Mikroorganismen fihrt. Er meint, 
das Insekt komme nach der Haéutung, wenn das Exoskelet sehr weich 
und verletzbar ist, in Kontakt mit infizierten Tieren. Dabei kénnten die 
Bakterien die feine Haut aktiv durchdringen oder durch kleine Spriinge 
in der Oberflache in den Korper gelangen. 

PreirFER und StammMeEr, die durch Fiitterung keine Infektion mit 
Bacterium haemophosphoreum erzeugen konnten, nahmen ebenfalls an, 
daB die Infektion durch eine Verletzung der Haut, des Darmes oder 
durch Insektenstiche erfolgt. Solche Verletzungen ko6nnen aber wahr- 
scheinlich sogar leichter bei den feinen Tracheen vorkommen, so da 
‘man auch diese unter anderem als Infektionsquelle in Betracht ziehen 
muB8. Da8B Insektenstiche, besonders aber ein Tracheenparasitismus 
zu einer Infektion fiihren kénnen, zeigen deutlich die Resultate der 
Untersuchungen an Milbenbienen. 

Nachdem Cameron, LitLy usw. und auch wir relativ oft infizierte 
Insekten fanden, scheint es sich bei solchen Infektionen keineswegs um 
Ausnahmen zu handeln. Der Insektenorganismus kommt anscheinend 
recht oft mit den Keimen seines Lebensraumes in engsten Kontakt, 
und es mag sich daraus die Resistenz dieser Tiere gegen viele Bakterien 
erklaren. DaB sich aus einer solchen Resistenz gegen kommensalistische 
Keime eine Symbiose entwickeln kann, erscheint durchaus mdglich. 
Wie sich symbiontische Keime in der Darmflora bei der natiirlichen Be- 
siedlung¢ des Darmes durch die Keime der aufgenommenen Nahrung 
ausbilden, kann es auch hier zu ahnlichen Verhaltnissen kommen. 
Im weiteren Fortschreiten der wechselseitigen Anpassung zwischen 
Mikro- und Makroorganismen stellt anscheinend letzterer Mycetome zur 
Verfiigung (Naheres bei SrammmR). Weitere Untersuchungen in dieser 
Richtung erscheinen wiinschenswert. 

Der Bakteriengehalt von Tracheen und Lymphe mu8 natiirlich bei 
bakteriologischen Arbeiten an Insekten, insbesondere der Zucht von 
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Symbionten beriicksichtigt werden. Zunachst ist bei der bakteriologi- 
schen Arbeit an Insekten darauf zu achten, daB nicht nur Darm und 
Darmanhinge, sondern auch die Tracheen méglichst unverletzt bleiben. 
Will man Keime aus Organen ziichten, so muB der Keimgehalt des 
Blutes beriicksichtigt werden. Es ist jedenfalls zu empfehlen, auch 
Hamolymphenproben in solchen Fallen mit abzuimpfen und die Organe 
griindlich in sterilem Wasser zu waschen, wenn nicht sogar durch Des- 
infektionsbider zu fitihren. Die Wahrscheinlichkeit, bei den Insekten 
Fremdkeime zu ziichten, ist auBerordentlich groB. Manche, angeblich 
geziichteten Symbionten diirften nichts anderes darstellen, als auf diese 
Weise, selbst bei subtiler Technik, in die Kultur kommende Fremdkeime. 
Gerade im Hinblick auf Autoren wie H, ScHANDERL, welche in letzter 
Zeit aus allen moglichen tierischen und pflanzlichen Geweben sog. 
»Symbionten™ ztichten, sind strenge Forderungen nétig. Diese haben 
sowohl die Versuchstechnik, als auch die Auslegung zu _betreffen. 
Besonders ist Keimen, welche auf den allgemeinen Nahrbéden wachsen, 
Skepsis entgegenzubringen. Nach STAMMER miissen fiir das Vorliegen 
einer neuen Symbiose folgende Forderungen erfiillt sein. 

Nachweis der RegelmaBigkeit des Auftretens der Symbionten in 
verschiedenen Entwicklungsstadien des Wirtes, Kenntnis der Morpho- 
logie und des Formenwechsels der Symbionten auf Grund mikrobiolo- 
gischer Farbemethoden und Nachweis der Art der Ubertragung des 
Symbionten auf die Nachkommen. Die Kultur als einziges Kriterium 
ist ein viel zu kompliziertes Problem. Denn — wie gesagt — ist es einer- 
seits unter Umstanden schwierig, Fremdkeime fernzuhalten, wahrend 
andererseits sich viele Symbionten, mit den gebrauchlichen bakteriolo- 
gischen Methoden nicht ziichten lassen. Zum Nachweis der Identitat 
von geztichteten Bakterien mit den Symbionten kénnen serologische 
Methoden herangezogen werden, worauf unter anderem GUBLER und 
KELLER hinwiesen. 


Zusammenfassung 

Ks wird tiber bakteriologische Untersuchungen am Tracheensystem 
und der Himolymphe einiger Insekten, sowie iiber Infektionsversuche 
berichtet. Die Ergebnisse lassen sich wie folgt zusammenfassen. 

1. Die Tracheen der Insekten enthalten Bakterien, die im allge- 
meinen mit denen der Umgebung tibereinstimmen. 

2. Kine Besiedlung mit Keimen der Umgebung la8t sich experi- 
mentell erzeugen. 

3. Auch die Himolymphe kann Bakterien enthalten, ohne daB eine 
Erkrankung des Insektes zu beobachten wire. 

4. Der Bakteriengehalt von Tracheen und Hamolymphe erhdéht 
sich bei Befall der Tracheen mit parasitierenden Milben. 
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5. Zwischen den Bakterien der Tracheen und der Hamolymphe 
scheint ein Zusammenhang zu bestehen, der besonders deutlich beim 
Tracheenparasitismus zutage tritt, wihrend die in der Hamolymphe 
gefundenen Keime meist keinen deutlichen Zusammenhang mit denen 
der Darmflora erkennen lassen. 

6. Auf die besondere Bedeutung des Bakteriengehaltes von Tracheen 
und Hamolymphe fiir die Symbioseforschung wird abschlieBend hin- 
gewiesen. 
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EXPERIMENTELLE STUDIEN AN DER SYMBIOSE VON 
COPTOSOMA SCUTELLATUM Guorrr. (HEM. HETEROPT.)* 


Von 
H. J. MULLER 


Mit 3 Textabbildungen 
(Hingegangen am 3. Oktober 1955) 


Einleitung 

Die Entdeckung einer Bakteriensymbiose bei der Plataspide Copto- 
soma scutellatum GrorFR. durch G. SCHNEIDER lieferte der Symbiose- 
forschung 1940 erstmals ein geeignetes Objekt fiir experimentelle Unter- 
suchungen auch an symbiontenfithrenden Pflanzensaftsaugern. Die 
— wie bei der Mehrzahl der iibrigen Wanzen — den sog. Kryptendarm 
besiedelnden symbiontischen Bakterien werden namlich zur Ubertragung 
auf die Nachkommen nicht wie bei jenen einfach auf die Eioberflaiche 
geschmiert, sondern, jeweils von einer gelatindsen Kapsel umhiillt, 
 isoliert zwischen je zwei Hier des zweizeiligen Geleges abgesetzt. Zur 
Sprengung der Symbiose ist es also nur nétig, diese Symbiontenpakete 
vor dem Schliipfen der Kier wegzunehmen, um die Junglarven am nor- 
malen Aussaugen derselben zu hindern. So kann man hier einfacher und 
miiheloser symbiontenfreie Tiere erhalten als es durch auBere Sterili- 
sation symbiontenbeschmierter Kier mit bactericiden Agentien, etwa 
beim Brotkafer (Sitodrepa panicea) oder bei der blutsaugenden Wanze 
Rhodnius prolixus (KocH bzw. BREcHER und WIGGLESWORTH), moég- 
lich ist. 

Nach den ersten tastenden Versuchen des Entdeckers G. SCHNEIDER 
begann ich deshalb kurz vor Ausbruch des zweiten Weltkrieges im 
Zoologischen Institut der Universitat Leipzig mit Unterstiitzung des 
damaligen Reichsforschungsrates ausgedehnte Versuchsserien mit dem 
Ziel, symbiontenfreie Coptosoma-Stimme zu erziehen, etwaige Ausfalls- 
erscheinungen an ihnen zu beobachten und diese gegebenenfalls durch 
Reinfektion mit in vitro kultivierten Coptosoma-eigenen bzw. -fremden 
Symbionten oder gar saprophytischen Bakterien wieder zu beheben oder 
aber durch eine geeignete Diat mehr oder weniger zu kompensieren, um 
auf diesem Wege Niaheres tiber die Beziehungen zwischen den beiden 
Symbiosepartnern zu erfahren. Die Kriegsverhiltnisse erzwangen jedoch 
sehr bald eine erhebliche Einschrinkung und schlieBlich den vdlligen 
Abbruch der ersten bereits vielversprechenden Versuche. Veranderte 
Lebens- und Arbeitsverhiltnisse gestatteten auch nach dem Kriege nur 
noch einige wenige Kontrollserien. Da aber auch in Zukunft fir mich 
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kaum Aussicht besteht, die Untersuchungen mit der erforderlichen In- 
tensitat und Breite fortzusetzen, habe ich mich zur abschlieBenden Be- 
arbeitung und Veréffentlichung der auBerordentlich liickenhaften und in 
vieler Hinsicht der Erginzung und Nachpriifung bediirftigen Befunde 
entschlossen, vornehmlich aus zwei Griinden. Einmal hat der Initiator 
und Férderer meiner Symbiosestudien, mein hochverehrter Lehrer, Pro- 
fessor Dr. Pau, BucHNER, in verschiedenen zusammenfassenden Sym- 
biosedarstellungen (1940, 1943, 1953 u. a. O.) die vorlaufigen Ergebnisse 
der Coptosoma-Versuche bereits mitgeteilt, so daB ihre endliche Original- 
beschreibung langst fallig ist, zum anderen darf mein Zogern die Weiter- 
arbeit anderer an dem in vieler Hinsicht idealen Objekt nicht langer mehr 
hemmen, zumalinsbesondere Koc und seine Schiiler im letzten Jahrzehnt 
die Physiologie der Insektensymbiosen so erfolgreich vorangetrieben 
haben, daB die Inangriffnahme der Coptosoma-Symbiose mit modernen 
-Methoden unerlaBlich erscheint. Vielleicht konnen die hier vorgelegten 
Studien dafiir wenigstens einige niitzliche Hinweise liefern. 

Eine eingehende Schilderung der Coptosoma-Symbiose hat G. SCHNEI- 
DER (1940) gegeben, so daf hier auf Einzelheiten nicht eingegangen zu 
werden braucht. Die Symbionten, ziemlich pleomorphe, kugelige bis 
kurzschlauchférmige Bakterien, leben im Lumen des Mitteldarmes, 
dessen innere Oberfliche Kryptenbildungen zeigt, wie sie ahnlich bei 
anderen symbiontenfitthrenden Heteropteren, z. B. Pentatomiden und 
Coreiden die Regel sind. Beim Weibchen werden in besonderen ver- 
groBerten Endkrypten die kokkenférmigen Ubertragungsformen aus- 
gebildet. Der anschlieSende ,,magenartige Teil“ des Mitteldarmes liefert 
in seinem vorderen schlauchformigen Abschnitt ein eosinophiles Sekret, das 
den Ubertragungsformen beigemischt wird (Fiillsekret), wihrend der 
hintere, kugelig aufgetriebene Abschnitt (,,Magenblase‘‘ ScHNEIDERs) das 
ebenfalls eosinophile, eigentliche Hiillsekret produziert, das die er- 
wahnten gelatindsen Symbiontenkapseln bildet (vgl. Abb. 3a) und mit- 
tels einer Kalotte starker Ringmuskulatur Formung und Trennung der 
einzelnen Symbiontenpakete besorgt, wogegen dem Rectum nur aus- 
leitende Funktion zufallt. Die Junglarven infizieren sich unmittelbar 
nach dem Verlassen der Eier durch Aufsaugen der Infektionsformen aus 
den Symbiontenpaketen. 


Material und Methoden 


Die Hauptversuche (1939/40) wurden mit einem Material von 3600 Eiern be- 
gonnen. Diese stammten von rund 150 Imagines, welche Ende Juni 1939 an dem 
von mir entdeckten und von G. ScHNEIDER bereits naher geschilderten Fundplatz 
bei Réglitz (westlich Schkeuditz) von Coronilla varia gestreift wurden. Die Wanzen 
lieBen sich in kleinen zylindrischen Zuchtglasern (@ 5 cm, h 7 cm) an Coronilla 
varia oder Vicia (villosa, sepiwm, cracca) leicht halten und legten in den folgenden 
Wochen bis Ende Juli— Anfang August an die Fiederblattchen oder die Gazedeckel 
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der Zuchtglaser willig ihre zweizeiligen Gelege ab, aus denen rund 3000 J unglarven 
schliipften. Das Material zu den Wiederholungs- und Erganzungsversuchen 1951 [52 
stammte von 15 am Siidabhang des Kyffhausers bei Frankenhausen am 24. 6. von 
Coronilla varia gesammelten Imagines. Diese wurden u. a. auch an Vicia faba mit 
gutem Erfolg gehalten und lieferten bis Anfang August insgesamt etwa 420 Fier, 
von denen 388 schliipften. Die Aufzucht der Larven erfolgte an Coronilla varia 
und verschiedenen Vicia-Arten, teilweise auch an Medicago sativa, auBerhalb der 
Vegetationsperiode vorwiegend an jungen Zottelwicken (Vicia villosa), die durch 
fortlaufende Aussaaten in Blumentépfen jederzeit verfiigbar waren. Um eine 
haufige (im Anfang 1—2tagige) Kontrolle der Zucht zu erméglichen, wurden die 
Larven — zumindest solange sie noch klein und schwer zu sehen waren — in 
recht kleinen ZuchtgefaBen (@ 3 baw. 5 cm) gehalten, deren Boden mit einem maBig 
befeuchteten FlieB8papier und reichlich lose eingelegten Futterpflanzen bedeckt 
war, so da8 beim Futterwechsel nicht allzuviel Material abzusuchen war. Besser 
gedeihen die Larven freilich an Futterpflanzen, die in Erde oder Sand wurzeln, 
jedoch ist an diesen die Kontrolle, d. h. das Wiederfinden besonders junger Larven, 
sehr erschwert. Da die Larven, besonders die jitngeren, im Freien in Bodennahe, 
im Winter sogar in der obersten Bodenschicht leben, bediirfen sie hoher Luft- 
feuchtigkeit. Dabei in der Gefangenschaft Schimmelbildung und Bakterienwuchs 
zu vermeiden, ist freilich meist schwierig und erfordert relativ haufige Reinigung 
der ZuchtgeféBe und regelmaBigen Futterwechsel, womit wiederum — ‘besonders 
wahrend der Kinwinterung — unerwiinschte Stérungen der Tiere verbunden sind. 
1951/52 erwies sich deshalb die Haltung auf Hygrostaten von gewissem Vorteil. 
Das Umsetzen der jiingeren Larven erfolgte mit einem etwas angefeuchteten Pinsel, 
_spater mit der Federstahlpinzette. Die geschilderten Zuchtbedingungen sind jedoch 
insbesondere fiir die Larven keineswegs ideal; vor allem bereitet die Uberwinterung 
Schwierigkeiten, so daB die Absterberate auch in den Zuchten mit symbionten- 
fiihrenden Normaltieren relativ hoch war (s. Abb. 2b). 1951/52 wurden die Zuchten 
im Winter (Ende November 1952 bis 1. Marz 1953) an eingetopften Vicia villosa- 
Pflanzen mit etwas besserem Erfolg im Kalthaus gehalten. Es entstanden jedoch 
dann beim Ubergang zur erneuten Warmhaltung ebenfalls gréBere Verluste, viel- 
leicht weil er zu rasch erfolgte. 


Bei der zeitraubenden Pflege und Kontrolle der besonders im Anfang zahlreichen 
(iiber 50) Larvenzuchten half mir 1939/40 meine Frau mit groBer Geduld und 
Gewissenhaftigkeit. Ihr habe ich vor allem die getreuliche Weiterfiihrung der 
Zuchten zu Beginn des Krieges zu danken, als ich schon mehrfach lange Zeit daran 
gehindert war, so daB ohne ihren Einsatz selbst die vorliegenden Ergebnisse nicht 
méglich geworden waren. Fir gewissenhafte Hilfe bei der Pflege der Zuchten 
1951/52 habe ich meinen Mitarbeiterinnen Frl. M. Srravs und E. Smvon zu danken. 


Weitere methodisch-technische Einzelheiten sind aus Zweckmafigkeitsgriinden 
an den Beginn der einzelnen Kapitel verwiesen. 


Versuchsbefunde 
Die Sprengung der Symbiose 


Die Wegnahme der Symbiontenpakete kann nattirlich zu jedem 
beliebigen Zeitpunkt vor dem Schliipfen der Junglarven erfolgen, jedoch 
ist es besser, wenigstens eine gewisse Aushartung der anfangs empfind- 
lichen Gelege abzuwarten. Die von G. ScHNEIDER bereits eingehend 
beschriebenen Eier und Symbiontenkapseln sind mit einem farblosen 
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Sekret untereinander und auf der Unterlage, normalerweise einem Fieder- 
blattchen von Coronilla, angeklebt. Zwar fallt es nicht schwer, sie mit 
Prapariernadeln, am besten einer flachen Lanzette, abzusprengen und 
voneinander zu trennen, doch ist dabei das ZerreiBen der Symbionten- 
pakete nicht immer zu vermeiden. So ist es besser, zunachst das Haft- 
sekret durch einfaches Befeuchten der Gelege mit einem wassergetrank- 
ten Pinsel zu erweichen. Schon nach kurzer Zeit losen sich dann Kier 
und Symbiontenballen voneinander und vom Substrat und k6nnen un- 
beschddigt mit dem Pinsel getrennt werden. (Vielleicht ist diese leichte 
Wasserloslichkeit des Haftsekrets der Gelege ein Grund dafiir, daB Copto- 
soma scutellatum nur in xerothermen Gebieten vorkommen kann, wo 
die Gelege nicht zu leicht abgelést und weggesptlt werden kénnen!). 
Die isolierten Eier wurden sogleich mit dem hinteren Pol auf leicht feucht 
gehaltenes Filtrierpapier gesetzt, wo sie wieder ankleben und nach der 
normalen Entwicklungszeit (etwa 2—3 Wochen) schliipfen. Die abge- 
sammelten Symbiontenballen dienten zum Ausstrich auf Agarplatten 
oder zu anderen Versuchen (s. unten). 


Das Verhalten der Junglarven nach dem Schliipfen 


Bei den intrazellularen Symbiosen sind die Lebenszyklen von Wirt 
und Symbionten anatomisch so eng miteinander verflochten, daB an 
keiner Stelle Symbionten verlorengehen kénnen. Von Wirtszelle zu 
Wirtszelle, und in den Kiern bzw. Embryonen auch iiber Generationen 
hinweg, werden sie weitergereicht, ohne daf sie je aus dem Wirts- 
organismus herausgeraten kénnen. Lauft bei ihnen also die symbionti- 
sche Gemeinschaft ohne aktives Mitwirken der Wirte ununterbrochen 
von Generation zu Generation weiter, so ist bei den Darmsymbiosen 
stets an einer Stelle eine Licke, die nur durch das richtige Verhalten des 
meist jungen Tieres selbst — also aktiv, wenn auch natiirlich unbewuBt — 
geschlossen werden kann. Bei Darmsymbiontentragern mit beiSenden 
Mundwerkzeugen (vielen Kafern, Holzwespen u. a.) geschieht das ge- 
wissermaen zwangslaufig beim Durchbei8en oder Verzehren der auBer- 
lich mit Symbionten beschmierten Eihiillen. Anders bei den Hemipteren, 
die wie Coptosoma das Ei mit Hilfe von Eischalensprengern verlassen 
und auch nach dem vdlligen Schliipfen zunaichst noch symbiontenfrei 
bleiben, weil die saugenden Mundwerkzeuge dabei gar nicht mit den 
Symbionten in Kontakt kommen kénnen. Erst durch ihr weiteres art- 
gemaBes, instinktiv richtiges Verhalten werden sie zur Aufnahme der 
Symbionten veranlafit, indem sie; wie auch die Pentatomiden-Jung- 
larven, mit dem Rostrum die Eioberflache abtasten und die dort auf- 
geschmierten Symbionten aktiv aufsaugen, sich so infizieren und damit 
den. geloekerten symbiontischen Konnex wieder fester kniipfen. Es ist 
leicht vorstellbar, daB sie auch in der Natur durch mancherlei Zwischen- 
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falle an dieser reguliren Symbiontenaufnahme gehindert werden kénnen 
und die symbiontische Gemeinschaft so unterbrochen wird, ein Ereignis, 
das bei intrazellularer Symbiontenvererbung ausgeschlossen ist. In der 
Tat haben sich — wie wir unten zeigen werden — auch in den Kontroll- 
zuchten, denen beim Schliipfen ihre Symbiontenpakete vollstandig be- 
lassen worden waren, einzelne Tiere nachweisen lassen, die offensichtlich 
keine Symbionten aufgenommen hatten. Schon die Tatsache, daB in 
einem normalen Gelege von 6—12 Eiern stets nur halb soviel Sym- 
biontenpakete wie Kier vorhanden sind — zwischen je zwei benachbarten 
Kiern immer nur eins —, laBt solche Zwischenfiille leicht vorstellbar 
erscheinen. Dartiber hinaus verzeichnet schon SCHNEIDER grébere Un- 
regelmaBigkeiten und oft einzeln abgelegte Hier, denen ein Symbionten- 
paket fehlt, so daB sich die schliipfende Junglarve gar nicht infizieren 
kann. Dasselbe konnten wir haufig bestitigen. 

Wie sicher aber auch dieses auf dem offenbar erblich verankerten 
Verhalten der Wirte beruhende Glied der symbiontischen Zyklen im 
allgemeinen funktioniert, zeigte der Vergleich im Verhalten von Eilarven, 
die nach dem Schliipfen ihren Symbiontenballen ungehindert vorfanden, 
mit solchen, denen er vorher weggenommen wurde. Sehr bald nach dem 
beendeten Schlipfen, nach einer Ruhepause von 10—15 min, beginnen 
die Junglarven, anfangs zogernd, spater lebhafter auf dem Gelege umher- 
zuwandern und dabei mit ihrem Rostrum die Hier zu betasten. Ins- 
besondere fahren sie damit haufig an den Hiseiten herab und stechen 
zwischen die Spaltréume der benachbarten Eier hinein. Bei diesem 
Umherstochern treffen sie dann frither oder spiter, meist tiberraschend 
bald und beinahe zwangslaufig mit der Riisselspitze auf die in der Tiefe 
zwischen den Eiern etwas verborgen liegenden Symbiontenpakete. Wie 
ScHNEIDER beklagt, kann man das Auffinden und anschlieBende Aus- 
saugen derselben durch die Junglarven an normalen Gelegen wegen 
dieser unseren Blicken etwas verdeckten Situation nur ungenau beob- 
achten. An einzelnen Eiern mit Symbiontenpaketen oder halbierten 
Gelegen und bei leichter Verkantung des Substrates ist das aber, wie 
Abb. 1 zeigt, durchaus méglich. Wahrend diejenigen Larven, die einen 
Symbiontenballen mit der Riisselspitze ertastet und angestochen haben, 
ihre Ruhelosigkeit sofort verlieren und offensichtlich saugend ruhig auf 
dem entsprechenden Ki sitzen bleiben, bis sie nach 30—105 min offenbar 
,,gesattigt’ das Gelege verlassen und bald in der Nahe, normalerweise 
auf einem Blatt der Wirtspflanze, zur Ruhe kommen, fahren die erfolg- 
losen mit dem rastlosen Suchen pausenlos und mit oft noch deutlich 
zunehmender Hast fort. 

Ununterbrochene Beobachtungen an einer Reihe von frischgeschliipf- 
ten.Larven, von deren Gelege die Symbiontenpakete entfernt waren, 
enthiillten die ganze Starrheit ererbter Instinktabliufe.. Die Tiere liefen, 
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von unsichtbarer Gewalt getrieben, stundenlang stochernd auf den 
leeren Gelegen bzw. ihrer Eischale umher. In einem Falle wurde der 
Versuch nach nahezu 4 Std abgebrochen, ohne daB die Larve schon zur 
Ruhe gekommen ware. Gerieten sie dabei von den Eiern herunter, so 
kehrten sie zunachst meist bald wieder darauf zuriick, offenbar weil sie 
nur das Hi als den ihnen gemaBen Platz empfinden, solange sie noch 
keine Symbionten gefunden haben. Spater — nach Stunden — nahmen 


Abb. 1. Frisch geschliipfte Junglarve von Coplosoma scutellatum GEOFFR. beim Besaugen 
des Symbiontenballens zwischen zwei Hiern eines Geleges 


sie aber auch kiinstlich dargebotene Hier nicht mehr an, sondern irrten 
ruhelos und scheinbar ziellos umher. Das Suchen nach dem Symbionten- 
paket mit den dazugeh6rigen Instinktbewegungen lauft also fast bis zur 
Erschépfung weiter, wenn das Ziel nicht erreicht wird. Aber das Ziel, 
das Symbiontenpaket, kann nur wahrgenommen werden, wenn die Larve 
auf dem Gelege oder wenigstens auf einem Ei sitzt. In keinem Falle 
wurden Symbiontenballen besogen, die dem Symbiontenballen suchen- 
den Tier auBerhalb des Geleges bzw. Eies angeboten wurden, obwohl sie 
sie mit Fuhlern und Beinen immer wieder beriihrten. Stets liefen diese 
Larven unbekiimmert alsbald weiter, wenn sie bei ihren Exkursionen 
vom Gelege auf einen der kiinstlich in der Nahe plazierten Symbionten- 
ballen stieSen. Immer aber fanden und besogen sie das Symbiontenpaket 
binnen weniger Minuten, wenn sie dabei auf dem Gelege oder einem 
einzelnen Hi saben; auch dann, wenn sie zuvor 2—3 Std auf dem leeren 
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Ki vergeblich gesucht hatten, weil der Symbiontenballen solange ent- 
fernt worden war. Offenbar weist der Symbiontenballen fiir sie keine 
den Anstich auslésenden Reize auf, solange sie nicht gleichzeitig mit der 
Eischale Kontakt haben. Er wird also offenbar weder visuell, noch 
olfaktorisch wahrgenommen, sondern nur ertastet, wobei vermutlich 
gleichzeitig Tasteindriicke der Eischale einwirken miissen. Es ist ja 
unter normalen Umstinden auch véllig unwahrscheinlich, da eine 
Coptosoma-Larve entfernt von ihrem Gelege auf einen Symbiontenballen 
stoBt. 

Dieses Verhalten zeigt mit aller Deutlichkeit, wie auch im Falle einer 
extrazellularen Darmsymbiose mit Hilfe eines starren Instinktmechanis- 
mus die aktive Aufnahme der vom Muttertier nach aufen abgesetzten 
Symbionten durch die Nachkommen gesichert, ja quasi erzwungen wird, 
so daB praktisch unter normalen Umstinden keine Versager vorkommen 
kénnen. Artspezifische Instinktbewegungen stehen also hier véllig im 
Dienste eines symbiontischen Verhaltnisses. Da pflanzensiftesaugende 
Hemipteren, abgesehen von gelegentlichem Probieren, ausschlieBlich 
pflanzliches Gewebe besaugen, ist dieses Verhalten der Eilarven von 
Coptosoma — und ahnlich das anderer Wanzen — nur als Ergebnis eines 
komplizierten Selektionsvorganges vorstellbar, bei dem das Bestehen 
bzw. Erhaltenbleiben einer Bakteriensymbiose offenbar einen Vorteil 
fiir die Insekten darstellte. 

Das beobachtete Verhalten der Coptosoma-Junglarven zu ihren 
Symbiontenballen gibt daneben fiir experimentelle Studien die Gewahr, 
da Symbionten und wohl auch andere Mikroorganismen nur dann in 
hinreichender Menge aufgenommen werden k6nnen, solange und wenn 
sich die Larven in normaler Weise auf ihren Gelegen befinden. Eine 
spatere aktive oder passive Reinfektion steriler Larven — wie sie bei 
Rhodnius und Triatoma beobachtet wurde — erscheint schlechterdings 
ausgeschlossen. Histologische Kontrollen zeigen, da8 vor dem Schliipfen 
ihrer Symbiontenkapseln beraubte Coptosoma-Larven tatsichlich aus- 
nahmslos steril sind und bleiben (s. auch G. SCHNEIDER 1940). 


Die Entwicklung symbiontenfreier Larven 

SchlieBlich kommen nach vielstiindigem vergeblichen Suchen und 

Umherwandern auch diejenigen Hilarven zur Ruhe, von deren Gelegen 
die Symbiontenpakete entfernt worden waren, so dal sie also keine 
Symbionten aufnehmen konnten. Im Juli und August 1939 wurden in 
6 Zuchten insgesamt 316 solcher ,,steriler‘’ Junglarven und 1951 in 
2 Zuchten 117 ebensolche L, an normalen Nahrpflanzen, meist Vicia 
villosa, cracca, angustifolia usw., spiter auch an Luzerne angesetzt und 
unter haufiger Kontrolle weiter aufgezogen. Zum Vergleich wurden zur 
gleichen Zeit 1939 6 Zuchten mit insgesamt 249, 1951 2 Zuchten mit 43 
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,normalen‘‘ L, begonnen, die in normaler Weise Gelegenheit zum Auf- 
saugen von Symbionten aus ihren Symbiontenballen gehabt hatten. 
Sie wurden an den gleichen Futterpflanzen und auch unter sonst gleichen 
Bedingungen aufgezogen und behandelt. Histologische Kontrollen zeig- 
ten, daB die ,,sterilen‘‘ Larven niemals Symbionten beherbergten, die 
,normalen‘ bis auf eine Ausnahme stets. Auf histologische Einzelheiten 
kann im Rahmen dieser Studien nicht eingegangen werden. 

Der Entwicklungsverlauf dieser ,,sterilen“’ und ,normalen‘ Larven 
weist nun in mehrfacher Hinsicht erhebliche Unterschiede auf, wie 
bereits ohne weiteres aus den Zuchtdiagrammen (Abb. 2a und b) zu 
entnehmen ist. Darin findet sich zunichst jeweils eine ausgezogene 
Kurve, die angibt, wieviel Prozent der zu Beginn in Zucht genommenen 
Coptosoma-Larven an jedem beliebigen Tage nach Zuchtbeginn, d. h. der 
Geburt der Larven, noch lebten, die also praktisch den Verlauf der 
Absterberate darstellt. Die Kurve dieser Absterberate fiihrt auch bei 
den normalen Larven verhaltnismaBig steil abwarts, offenbar als Folge 
der den biologischen Anforderungen nicht vollig gentigenden Zucht- 
verhaltnisse (s. oben S. 461). Wahrend aber z. B. von den ,,Normalen‘ 
am 30. Zuchttage noch itiber 62, am 60. 47,5 und am 140. (d.h. zu Beginn 
der Winterruhe) noch 34,5% aller angesetzten Larven leben, sind an den 
gleichen Tagen nur jeweils noch 38,5, 24,2 und 10,8% der symbionten- 
freien Tiere vorhanden. Die Sterblichkeit der ,.Sterilen‘‘ ist also erheb- 
lich groBer, besonders waihrend des ersten Larvenstadiums, in dessen 
Verlauf sie bereits 55% tibersteigt (gemessen in dem Zeitpunkt, zu dem 
50% der Larven das L,-Stadium erreicht hatten), wogegen sie bei den 
,,.Normalen“ im gleichen Entwicklungszeitraum nur knapp 30% betragt. 
Spater sind die Unterschiede nicht mehr so groB, wie der flachere Verlauf 
der Absterbekurve bei ,,Normalen‘’ und ,,Sterilen‘‘ ausweist, vielleicht 
weil sich der Stoffwechsel der Symbiontenlosen dann allmahlich auf den 
Symbiontenmangel eingestellt hat. 

Neben dieser — zumindest unter den Bedingungen der Aufzucht 
in Gefangenschaft — erheblich gesteigerten Sterblichkeit fallt die auBer- 
ordentliche Verzdgerung des Entwicklungstempos der symbiontenfreien 
Larven gegeniiber den Normaltieren auf. Die Diagramme bringen fiir 
jeden Zuchttag den Prozentsatz der Larven in den verschiedenen Sta- 
dien zur Darstellung und lassen ohne weiteres erkennen, da bis zum 
Kintritt einer (offenbar normalen) Diapause zu Beginn des Winters 
(wahrend des IIT. und IV. Larvenstadiums) die Symbiontenlosen um 
ein bis zwei Entwicklungsstadien hinter den Normaltieren nachhinken. 
So erreichten die ersten normalen Larven das zweite Larvenstadium 
bereits am 10., das dritte am 18. und das vierte am 34. Zuchttage, die 
 Sterilen™ dagegen erst am 17., 33. baw. 65. Tage; sie benétigten also 
beinahe die doppelte Zeit. Die letzte L, hautete sich bei den normalen 
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Larven am 37., bei den sterilen am 56. Zuchttage. Die letzte Hautung 
zum dritten Larvenstadium vollzog sich bei den Symbiontentragern 
am 59. Tage. Bei den Symbiontenfreien erreichten einzelne L, diesen 
Entwicklungsschritt bis zur Uberwinterung ttberhaupt nicht. Betrug 
der Prozentsatz der L, zu Beginn der Winterruhe fast 90% der tber- 
lebenden Symbiontentrager, so lag der Wert fiir die ,,Sterilen bei nur 
rund 25%, da die tiberwiegende Mehrzahl bei ihnen noch im dritten 
Larvenstadium verharrte. 

Wenn auch die mittlere Dauer der einzelnen Larvenstadien nicht 
exakt angegeben werden kann, weil die Hautungsschritte der einzelnen 
Larven bei der Vielzahl der Zuchttiere ohne Markierung nicht individuell 
verfolgt werden konnten, so erlaubt doch die prozentuale Diagramm- 
darstellung ohne weiteres die annihernd richtige Abschaétzung der 
Stadienlangen aus dem Verhalten der Gesamtpopulation. Minimal- und 
Maximalwerte und die aus diesen sich errechneaden Mittelwerte sind aus 
der Tabelle 1 zu entnehmen. Geeigneter zur Begrenzung der Larven- 
stadienlange erscheinen mir jedoch — schon wegen der erheblichen 
Streuung der Einzelwerte — die Termine, an denen jeweils 50% der 
lebenden Population das nichst héhere Larvenstadium erreicht hatten. 
Die durchschnittliche Lange des ersten und zweiten Larvenstadiums 
betragt demnach bei den Symbiontentragern 17 bzw. 10 Tage, bei den 
sterilen Larven dagegen 26 und 22 Tage. Das dritte Stadium dauert 
bei den erstgenannten etwa 20 Tage, bei den sterilen Larven ist es nicht 
abzuschatzen, weil es eben nur wenige Tiere vor der Winterruhe er- 
reichten. Viel eindrucksvoller zeigt schon ein Blick auf die Diagramme, 
daB die Symbiontentraiger bereits das. dritte Larvenstadium erreicht 
haben, wenn die Symbiontenlosen erst in das zweite eintreten, und daB 
ebenso spater die ersteren sich bereits schon langst im vierten Stadium 
befinden, wenn die letzteren in das dritte hinitiberwechseln. Die Copto- 
soma-Larven wachsen also — bei gleichzeitig gesteigerter Sterblichkeit — 
viel langsamer, wenn sie ihrer Symbionten beraubt sind und benétigen 
zum Durchlaufen der ersten Larvenstadien, d.h. der vorwinterlichen 
Entwicklung, etwa die doppelte Zeit als im Besitze derselben. Die An- 
gabe SCHNEIDERs, dai} sie dann auch nicht die gleiche GréBe erreichen, 
kann ich indessen nicht bestatigen; denn es lieBen sich GroBendifferenzen 
zwischen normalen und sterilen Larven in vergleichbaren Stadien nicht 
feststellen. Am exaktesten wiirde sich das durch Messung der Exuvien 
gleicher Stadien beweisen lassen, wie bereits einige orientierende Mes- 
sungen klar zeigten. Offensichtlich ist zur Einleitung der Hautungs- 
vorgange auch bei Coptosoma jeweils ein gewisses Kérperma8 notwendig, 
wie sich aus den Feststellungen WiceLEswortus an der blutsaugenden 
Wanze Rhodnius prolixus schlieBen lakt, bei der ja offenbar die Dehnung 
der interskelettalen Muskulatur und entsprechender Sinnesorgane die 
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neurosekretorischen Zellen des Gehirns zur Ausschiittung des adeno- 
tropen Hormons stimuliert. Nur die Zeit, die zur Erreichung dieses 
Zustandes bendtigt wird, ist bei Larven mit und ohne Symbionten sehr 
unterschiedlich groB. 


Die Diagramme beruhen allein auf dem 1939 geziichteten Larven- 
material. Die Aufzuchtversuche steriler und symbiontentragender Copto- 
soma-Larven im Jahre 1951 ergab trotz der viel geringeren Zahl der 
aufgezogenen Larven jedoch prak- 
tisch die gleichen Resultate, so 
da deren Wiedergabe hier nur 


Tabelle 1. Dauer der jiingeren Larven- 
stadien normaler und symbiontenfreier 
Copiosoma-Larven in Tagen 


eine Wiederholung  darstellen | 
wirde. bes) hy - |Normale| S¥mbion- 
stadium | Larven | tenfrete 
Trotz der groBen Streuung 
in der Entwicklungsgeschwindig- Pa Fah ta 9 16 
keit insbesondere der symbion- ty maximal 36 55 
tenlosen Larven verhielten sich im Mittel 22 30) 
die Angehérigen der beiden | minimal 8 16 
4 bes. bi L, {| maximal 22 -— 
Zuchtgruppen ( .h. der symbion- | im Mittel 15 vss 
tenfreien und der normalen, sym- ; Pade 16 39 
biontentragenden Tiere) so ein- 3 maximal =f a 


heitlich, da spater selbst ohne 
Kenntnis der Protokolle stets zu sagen war, welcher der beiden Gruppen 
eine bestimmte Zucht angehorte. Nur ganz ausnahmsweise fand sich 
eine Larve, die im Entwicklungstempo von ihren Genossen auffallig 
abwich. So fiel 1951/52 in einer Kontrollzucht ein Tier auf, das von 
Anfang an stark im Wachstum zuriickblieb. Als seine symbionten- 
fiihrenden Geschwister Anfang Mai 1952 alle langst erwachsen waren 
und die Weibchen zum Teil schon wieder Eier abgelegt hatten, es selbst 
aber immer noch im IV. Larvenstadium verharrte, wurde es fixiert. Es 
erwies sich bei der Zerlegung in eine Schnittserie als vollig steril und 
stellt offenbar einen der oben erwahnten seltenen Fille dar, bei denen 
eine Junglarve durch einen besonderen (hier jedoch nicht kinstlich 
hervorgerufenen) Umstand keine Symbionten aufnehmen konnte (siehe 
oben). — Umgekehrt fand sich in einem einzigen Falle in einer Zucht 
symbiontenfreier Larven ein Tier, das seinen Genossen im Wachstum 
weit vorauseilte und — wie die histologische Kontrolle ergab — einen 
symbiontengefiillten Kryptendarm aufwies. Glicklicherweise gestatteten 
die Einzelprotokolle mit einer an Gewifheit grenzenden Wahrscheinlich- 
keit den Nachweis, daf es an einem bestimmten Tag aus einer Kontroll- 
zacht versehentlich eingeschleppt worden war. 

Wie bereits oben erwahnt, wurden die Zuchtpopulationen in beiden 
Versuchsjahren durch die Schwierigkeiten der Uberwinterung besonders 
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stark geschwacht. Eine systematische prozentuale Auswertung der Er- 
gebnisse wie in der ersten Hialfte der Larvalentwicklung erscheint daher 
mit dem verbleibenden geringen Material des zweiten Teiles (d. h. nach 
der Uberwinterung) nicht méglich. Immerhin lassen sich die gleichen 
Erscheinungen wie in der Jugendentwicklung auch in der spateren Ent- 
wicklung der Larven feststellen. 


Anfang Marz 1940 lebten von den Symbiontentragern noch 29 Larven, 
und zwar 1 L, und 28 Ly, insgesamt 11,6% der Ausgangspopulation; von 
den symbiontenfreien Larven nur 11, namlich 2 L, und 9L,, also nur 
3,5% der urspriinglichen Zahl. 


Von diesen ausgewinterten Larven erreichten bei den ,,Normalen“ 6 
(= 2,4% der Gesamtpopulation) nur das fiinfte Larvenstadium, 4, naém- 
lich 1 Mannchen und 3 Weibchen (= 1,6%) das Imaginalstadium. Bei 
den ,,Sterilen‘‘ dagegen entwickelte sich tiberhaupt keine bis zur Imago, 
nur eine bis zur L,; (0,31%) und zwei bis zur L, (0,62%). Ihre Vitalitat 
ist also auch wahrend und nach der Uberwinterung noch erheblich 
geschwicht. Aber auch das Tempo der Entwicklung ist weiter stark 
gehemmt. Bei den ,,Normalen‘“ erscheinen die ersten L; am 28., die 
Imagines am 45. Tage nach der Auswinterung (gerechnet vom 1. 3. 40), 
bei den Symbiontenfreien dagegen die beiden L, am 44. und die einzige 
L,; am 92. Tage nach der Auswinterung. 


Ein ganz ahnliches Bild bieten die Ergebnisse des Frihjahrs 1952. Die 
im Kalthaus tiberwinterten Zuchten wurden am 1.2. wieder in die Warme 
gebracht. Von den Normaltieren waren noch 5 L, und 5 L, vorhanden 
(= 23% der Ausgangspopulation), von den ,,Sterilen“ 15 L, und 14 L, 
(= 24%). Wahrend die ersteren also bereits zur Halfte das L,-Stadium 
vor dem Winter (am 52.—70. Tage nach Zuchtbeginn) erreicht hatten, 
hauteten sich die ersten symbiontenfreien Larven erst am 38. Tage nach 
der Uberwinterung zu diesem Stadium. In der Kontrollzucht entstanden 
8 (3,5) Imagines (= 18,6%), bei den Symbiontenfreien nur 3 (1,2) 
(= 2,6%). Auch hierbei verzégerte sich die Entwicklung der ,,Sterilen‘‘ 
wieder erheblich. Die ersten normalen L, erschienen bereits am 23. Tage 
nach der Auswinterung, ihre De entenenn Geschwister dagegen erst 
am 60. An diesem Tage traten bei den ,,Normalen“ bereits die ersten 
Imagines auf, die bei den Symbiontenfreien erst 28 Tage spdter, am 


88. Zuchttage, erschienen, als sich bei den ersteren bereits frische Gelege 
vorfanden. 


Das Imaginalstadium wurde bei den normalen, symbiontenfiithrenden 
Coptosoma-Larven aller vorliegenden Versuche (1939/40 und 1951/52) 
infolge der noch sehr unvollkommenen Zuchtbedingungen zwar nur 
von 4,1% der angesetzten Tiere erreicht; jedoch blieben die ihrer 
Symbionten beraubten mit 0,7% Imagines weit hinter ihnen zuriick. 
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Kompensationsversuche durch Fiitterung an -Keimlingen 


Das auffallendste Resultat der bisher dargelegten Ergebnisse ist 
zweifellos die starke Hemmung der Entwicklungsgeschwindigkeit bei den 
symbiontenfreien Coptosoma-Larven. Die gegeniiber den ,,Normalen“ 
gleichzeitig erhohte Absterberate la8t sich bis zu einem gewissen Grade 
als eine Folge dieser Wachstumsverzégerung auffassen, besonders da 
sie in den jiingeren Stadien viel stiirker hervortritt. Jiingere Larven- 
stadien pflegen allgemein anfalliger zu sein als altere und je langer eine 
Larve in ihnen verweilt, um so linger ist sie den tédlichen Gefahren 
dieser Entwicklungsabschnitte ausgesetzt. So kann man in dem Mangel 
eines das Wachstum fordernden Prinzips die Hauptursache der ge- 
samten, auch die Absterbequote erhéhenden Entwicklungshemmung 
sehen, die beim Ausfall der Symbionten entsteht. Da bei anderen, kiinst- 
lich ihrer symbiontischen Mikroorganismen beraubten Insekten (z. B. 
bei Sitodrepa, Pediculus u.a.) ahnliche Ausfallserscheinungen unter 
anderem durch Wuchsstoffe der B-Gruppe weitgehend kompensiert 
werden konnten (Kocu, ASCHNER und Rigs), lag es nahe, das gleiche bei 
den symbiontenfreien Coptosoma-Larven zu versuchen. Die Applikation 
soleher Wuchsstoffe ist bei den Rhynchoten freilich nicht so einfach wie 
bei Insekten mit beiBenden Mundwerkzeugen, besonders wenn sie sich. 
wie Coptosoma ohnehin nicht ganz leicht halten lassen. Unter der 
Voraussetzung, da die Keimpflanzen der Leguminosen in ahnlichem 
Mae wie keimende Getreidesimlinge einen gegentiber erwachsenen 
Pflanzen erh6hten Wuchsstoffgehalt aufweisen, wurde deshalb zunichst 
versucht, die symbiontenfreien Coptosoma-Larven an Vicia-Keimlingen 
aufzuziehen, um ihnen so vielleicht mit dem von ihnen selbst aufge- 
sogenen Nahrungssaft die fehlenden Wuchsstoffe auf eine mdglichst 
natirliche Weise zu bieten. 


- Es wurden deshalb im Juli— August 1939 jeweils einige Hundert 
symbiontenfreie Coptosoma-Junglarven an jiingste (nur die Radicula 
entfaltet, Cotyledonen geschilt), mittlere (Radicula und Plumula 1—3 cm 
lang, aber noch nicht ergriint) und altere Keimlinge (mit den ersten 
ergriinenden Primarblattern) von Vicia villosa gesetzt und unter sonst 
ahnlichen Bedingungen wie die normal bekdéstigten Larven (s. oben) 
gehalten und regelmafig kontrolliert. 


Die Aufzuchten an den kleinen und mittelgroBen, noch farblosen 
Vicia villosa-Keimlingen ergaben keine positive Reaktion. Sowohl die 
Absterberate wie auch die Verzégerung des Wachstums waren in beiden 
Fallen eher vergréBert als verringert. Ob das auf einen in so kleinen 
Keimlingen noch nicht optimal entwickelten Wuchsstoffgehalt oder auf 
eine diesem entgegenwirkende Verschlechterung der Lebens- und Er- 
nahrungsbedingungen fiir die jungen Larven zuriickzufihren ist, miiBte 
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niher nachgeprift werden. Dagegen zeigte sich bei der Aufzucht 
, steriler’ Larven an den gréBeren, bereits ergriinenden Keimlingen eine 
deutliche Abnahme der Entwicklungshemmung sowohl wie der Absterbe- 
ziffer. Abb. 2c macht dies im Vergleich zu den oben aufgefihrten Er- 
gebnissen der Aufzucht normaler und symbiontenfreier Larven an 
normalen erwachsenen Pflanzen deutlich. Wenn auch die Keimlingsdiat 
die Ausfallserscheinungen nicht véllig zu kompensieren vermag, so liegen 
doch die Werte deutlich tiber denen, die von symbiontenfreien Tieren an 
erwachsenen Pflanzen erreicht werden. 

Besonders auffallig ist schon der Verlauf der Absterbequote. Bis zum 
15. Tage nach dem Schliipfen sinkt die Kurve fast ebenso steil wie bei 
den Symbiontenlosen an Normalfutter auf 67,8% ab (gegentiber 57,5 % 
bei diesen!), dann aber biegt sie stark um und halt sich, nur ganz all- 
mahlich abfallend (auf 40% am 140. Zuchttage), sogar deutlich tiber der 
Kurve der Symbiontentriiger an Normalkost (die schon am 40. Tage 
auf 34,5% abgesunken war!). Es scheint also, als konne die durch den 
Verlust der Symbionten entstehende Erhéhung der Absterberate durch 
die Ernéhrung an keimenden Wirtspflanzen mehr als ausgeglichen 
werden. Dabei ist es verstandlich, daB diese Wirkung nicht sofort, son- 
dern offenbar erst nach einer gewissen Anlaufzeit einsetzt. 

Nicht ganz so augenfallig, wenn auch deutlich genug, ist die Minde- 
rung der durch den Symbiontenverlust bedingten Entwicklungsverzége- 
rung. Zwar ist das erste Auftreten von Hautungen vom ersten zum 
zweiten Stadium vom 18. und vom zweiten zum dritten Stadium vom 
34. Tage an sogar um einen weiteren Tag verzégert, verschiebt sich aber 
bei Hautungen vom dritten zum vierten Larvenstadium vom 65. (bei 
normaler Kost) auf den 49. Tag (bei Keimlingsfutter). Deutlicher tritt 
die kompensierende Wirkung schon bei den Terminen der jeweils letzten 
sich Hautenden hervor: bei der ersten Hautung statt am 56. am 52. Tage, 
bei der zweiten immerhin am 134. Tage, wahrend ja von den an er-' 
wachsenen Pflanzen gehaltenen ,,Sterilen‘ ein Teil das dritte Larven- 
stadium vor dem Winter tiberhaupt nicht mehr erreichte. In der gleichen 
Richtung liegt die Tatsache, daB bei den mit Keimlingen ernahrten 
, Sterilen“ Larven tiber 50% das vierte Larvenstadium erreichen, wahrend 
sich von den normal bek6stigten nur halb so viele so weit entwickeln. 
Auch hinsichtlich der Dauer der einzelnen Larvenstadien kommt die 
durch die Keimlingsernahrung bewirkte Einschrankung der durch den 
Symbiontenverlust bedingten Entwicklungshemmung zum Ausdruck; 
zwar kaum beim ersten Larvenstadium, deutlicher schon beim zweiten, 
wo sich das 50%-Mittel von 22 auf 18 Tage verkiirzt. Weitere Einzel- 
heiten sind dem Diagramm zu entnehmen. 

Auch die Weiterentwicklung nach der Uberwinterung zeigt deutlich 
die kompensierende Wirkung der Keimlingsernihrung. Mit 65 iiber- 
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lebenden Larven (1 L,, 39 L, und 35 L,) bietet sich trotz Fehlens der 
Symbionten fast das Bild der ,,Normalen‘‘. Von diesen 12,6% gut tiber- 
winterten Tieren erreichen 10 (5 Minnchen und 5 Weibchen) das Ima- 
ginalstadium, mit 1,93% der Ursprungspopulation also sogar etwas mehr 
als bei den normalen Symbiontentragern, 12 weitere (= 2,3%) wenigstens 
das finfte Larvenstadium. Die Wirkung des Symbiontenverlustes er- 
scheint damit mehr als kompensiert. Nicht so deutlich ist wieder die 
Wirkung auf die Entwicklungsgeschwindigkeit. Immerhin wird das 
fiinfte Larvenstadium statt am 92. schon am 44. Tage nach der Aus- 
winterung erreicht; das Imaginalstadium zwar nicht vor dem 88. Tage, 
bei den normal ernahrten ,,Sterilen“’ ja aber eben iiberhaupt nicht 
(s. oben S. 470). 

In den 1951/52 durchgefiihrten Versuchsserien wurden in ahnlicher 
Weise 146 symbiontenfreie Larven an alteren Vicia villosa-Keimlingen 


‘aufgezogen. Der Erfolg entsprach in der Vorwinterentwicklung durch- 


aus den eben geschilderten Ergebnissen des Jahres 1939, dergestalt, daB 
sowohl die Absterbequote wie auch die Entwicklungsgeschwindigkeit 
fast die Werte normaler, an erwachsenen Pflanzen gehaltener Larven 
erreichte. Dagegen zeigte sich keine deutliche Reaktion bei den tiber- 
winterten Ticren, wofiir zunaichst keine Erklarung gegeben werden kann; 
von 46 tiberwinterten Larven (38 L, und 8 L,) erreichten nur 3 (1 Mann- 
chen, 2 Weibchen) das Imaginalstadium. Hier miBten Wiederholungen 
der Versuche unter exakteren Versuchsbedingungen einsetzen. Im 
Rahmen dieser Versuche wurden zur Kontrolle auch normale, symbionten- 
fiihrende Larven an Vicia villosa-Keimlingen herangezogen. Diese 
zeigten auch gegeniiber den Normalernahrten eine weitere Beschleuni- 
gung des Wachstums besonders im zweiten, dritten und vierten Larven- 
stadium, die viel friiher und rascher durchlaufen wurden. Nach der 
Uberwinterung blieb dagegen die Entwicklungsgeschwindigkeit wie bei 
den ,,Sterilen‘‘ wieder hinter der der Normalernihrten zuriick, jedoch 
erreichten 15 (8 Mannchen und 7 Weibchen) das Imaginalstadium, mit 
18,3% also ebenso viele wie bei den Normalgefiitterten des gleichen 
Versuchsjahres. 

Im ganzen zeigen diese noch tastenden Versuche aber, daB die Fiitte- 
rung mit Keimpflanzen die Ausfallserscheinungen weitgehend ausgleichen 
kann, die bei Symbiontenverlust entstehen. In Analogie zu ahnlichen 
Fallen bei anderen Symbiosen wird damit die Annahme gestirkt, daf 
die Symbionten offenbar fiir das Wachstum der Wanzenlarven wichtige 
Stoffe liefern, die wuchsstoffartigen Charakter haben. 


Das Verhalten symbiontenfreier Imagines 


Insgesamt wurden in allen, in beiden Versuchsserien, durchgefiihrten 
Zachten mit normalen symbiontenhaltigen Tieren 27 (12,15) Imagines 


a 


a 


— 
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erzogen, aus symbiontenlosen Larven 12 (7,5). Auch das Verhalten 
dieser relativ wenigen Individuen gestattete vergleichsweise Beobach- 
tungen. Im ganzen wirken die ,,Normalen“ etwas lebhafter als die 
, sterilen‘‘, die ja auch schon als Larven meist einen trageren Eindruck 
machten. In GréBe und Gestalt waren jedoch keine Unterschiede fest- 
zustellen, auch kaum in der Imaginallebensdauer. Sofern Mannchen und 
Weibchen gleichzeitig vorhanden waren, wurden mehrfach auch Kopula- 
tionen beobachtet. Bei der deutlich ausgepragten Proterandrie waren 
indessen besonders bei den wenigen zur Verfiigung stehenden sterilen 
Imagines die Mannchen meist schon gestorben, wenn die Weibchen in 
den Zuchten auftraten; vor allem auch infolge der oben geschilderten 
stark verzdgerten, im Mittel um einen ganzen Monat nachhinkenden 
Entwicklung. Wahrend in unseren Zuchten die letzten normalen 
Imagines schon Ende Mai 1952 starben, lebten die sterilen bis weit in 
den Juli hinein. Eine L, lebte, ohne sich weiter zu entwickeln, bis zum 
1. Dezember, eine L; sogar bis zum 10. Marz 1953. Bei der histologischen 
Kontrolle zeigte die L, eine schwere, offenbar vom Darmkanal aus- 
gehende Pilzinfektion, die alle Gewebe durchdrang und offenbar den 
Tod bewirkt hatte. 

Die normalen Imagines setzten — in unseren Zuchten schon ab Ende 
April (vom 88. Tage nach der Auswinterung an) — eine Reihe normaler, 
allerdings nur selten befruchteter Gelege ab, von denen die letzteren 
spater auch schlipften. Von den sterilen Imagines erhielten wir dagegen 
nur einige wenige, erwartungsgem4B (s. oben) stets unbefruchtete Gelege, 
und zwar erst Mitte Juli, vom 162. Tage nach der Uberwinterung an. 
Das Material ist allerdings viel zu gering, als dag man daraus mit Sicher- 
heit schlieBen konnte, daf auch die Praovipositionszeit der ,,Sterilen‘‘ 
stark verlangert ist, obwohl die wenigen Werte darauf hindeuten. Auch 
hier miBte mit gréBeren Imaginalpopulationen gearbeitet werden, die 
man bei geeigneten Zuchtbedingungen und Fiitterung der ,,Sterilen‘ 
mit Keimlingen wohl erreichen kann. Auch hier sind aber an Form und 
Gr6Be der Hier keine Unterschiede gegeniiber denen normaler Tiere 
festzustellen. Auch Symbiontenpakete wurden in allen Fallen, iiber- 
raschenderweise auch von den symbiontenfreien Miittern, den Gelegen 
beigegeben. Auf Schnittpraiparaten zeigt sich jedoch, daB diese letzteren 
unter ihrer normalen lamellésen Hille nur das eosinophile Fiillsekret, 
aber keine Symbionten aufweisen. Abb. 3 zeigt zum Vergleich Aus- 
schnitte von Symbiontenballen aus Gelegen normaler und steriler Weib- 
chen. Die Produktion des Hiill- und des Fiillsekretes sowie die Formung 
der Symbiontenkapseln liuft also auch bei den symbiontenlosen Weib- 
chen ganz normal ab — wie ja alle anderen Entwicklungsvorgiinge mit 
Ausnahme ihrer Verzégerung ebenfalls. Nur Symbionten kénnen natiir- 


lich nicht eingelagert werden. Man kénnte also, wenn man auch be- 
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fruchtete Gelege solcher Weibchen erhielte, dann auch ohne Entfernung 
der ja eben leeren Symbiontenpakete eine neue symbiontenfreie Larven- 
generation bekommen. Dabei bliebe den geschlitpften Junglarven dann 
das rastlose Suchen erspart und es wiirde sich zeigen miissen, ob sie 
vielleicht — nach Aufsaugen des sterilen, eosinophilen Fiillsekretes — 


20 


Abb. 3au.b. Teilanschnitte von Symbiontenballen aus Gelegen der Wanze Coptosoma scufel- 

latum GEOFFR. a von einem normalen, symbiontenfiihrenden Weibchen abgesetzt, mit zahl- 

reichen Symbionten im Fillsekret; b von einem symbiontenfreien Weibchen abgesetzt, 
ohne Symbionten im Fiillsekret. AuBen jeweils das lamellése Hiillsekret 

ihre Saéuglingsanfalligkeit leichter tiberwanden, zumal sie ja zumindest 


nicht so ersch6pft vom vergeblichen Suchen sein diirften. 


Reinfektionsversuche 


Der einwandfreieste Weg, die physiologische Bedeutung von Sym- 
bionten zu erkennen, wird stets die Reinfektion der kinstlich steril 
gemachten Wirte sein, die eine weitgehende Ausgleichung der bei den 
symbiontenfreien festgestellten Ausfallserscheinungen bewirken muB, 
wenn der Nachweis eines Symbioseverhaltnisses stichhaltig sein soll. Dies 
setzt auch im Falle von Coptosoma voraus, daB man nicht nur den Wirt, 
sondern auch die Symbionten isoliert halten, d. h. in Reinkultur ziichten 
kann und da es eine Méglichkeit gibt, sie den sterilen Wirten spater 
wieder zu applizieren. 

Die in dieser Richtung 1939 begonnenen Versuche haben infolge der 
oben erwaihnten Umstinde leider nicht zu vollig eindeutigen Ergebnissen 
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gefiihrt. Wenn trotzdem einiges davon hier kurz mitgeteilt wird, so nur, 
um anderen die gewonnenen Erfahrungen zuginglich zu machen. 

Im Anschlu8 an die Angaben Giascows tiber die Zucht von Bak- 
terien aus Anasa tristis (Hem. Heteropt.) und auf Grund der Uberlegung, 
da8 die Darmsymbionten vermutlich vornehmlich den von der Wanze 
aufgesogenen Pflanzensaft als Substrat bendtigen, wurden 150 g einer 
Abkochung von Coronilla varia-Laub mit 20 g Liebigs Fleischextrakt, 
ein Maggiwiirfel, 5 g Traubenzucker und 20 g Agar fiir Platten zugegeben 
und, auf 1 Liter aufgefiillt, bei 1,5 atii autoklaviert. Zur Beimpfung 
der daraus gegossenen Platten wurden ausschlieBlich Symbiontenpakete 
benutzt, da anzunehmen war, daB die in ihnen enthaltenen Infektions- 
formen sich am ehesten unter den verinderten Bedingungen vermehren 
wiirden. Es wurden in mehrfacher Wiederholung stets mehrere Sym- 
biontenballen in einer 0,4%igen Chloraminlésung gebadet und nach 
6maligem Nachwaschen mit sterilem Leitungswasser in einem sterilen 
Tropfen desselben mit gegliihter Lanzettnadel zerquetscht und zu einem 
Brei verriihrt, von dem die Abimpfungen mittels Platinése erfolgten. 
Fast alle diese Infektionen gingen nach einigen Tagen an. Die zahl- 
reichen so erhaltenen Agar- und Rohrchenkulturen und ihre Tochter- 
kulturen zeigten insofern kein einheitliches Bild, als zumeist neben den 
kraftigen kugeligen bis kurzelliptischen Infektionsformen, wie wir sie seit 
SCHNEIDER von Coptosoma kennen, alsbald auch oft ttberwiegend kraftige 
gedrungene Kurzstaibchen, gelegentlich auch gestrecktere und bisweilen 
schlauchformige Formen besonders in alteren Kulturen auftraten. Be- 
gutachtende Bakteriologen! hielten deshalb und wegen der haufig sehr 
unterschiedlichen GroBe der einzelnen Formen die Kulturen nicht fiir 
rein. Dem Kenner symbiontischer Mikroorganismen ist aber der auBer- 
ordentliche Pleomorphismus der Symbionten durchaus vertraut. Fiir 
die Coptosoma-Symbionten hat ihn SCHNEIDER nach histologischen und 
Ausstrich-Praparaten bereits eingehend geschildert und abgebildet, so 
da®B ich geneigt bin, die erhaltenen Symbiontenkulturen durchaus als 
rein zu betrachten und den Form- und Gréfenwandel der Bakterien als 
eine Folge der fiir die Symbionten doch wahrscheinlich bedeutenden 
Veriinderung des Milieus anzusehen, zumal die Abwandelungen vor- 
nehmlich erst in den alteren Kolonien und ‘stets im ,,alteren‘‘ Kern der- 
selben auftraten. Auch hier mtissen jedoch eingehendere Studien mit 
modernen Verfahren, wie sie etwa Fink, L. SouneIDER und GRABNER bei 
Symbiontenkulturen neuerdings mit Erfolg angewandt haben, weitere 
Klarung bringen, und deshalb sind die hier geschilderten Versuchs- 
ergebnisse mit gréBten Vorbehalten zu bewerten. 


* Ich bin dem seinerzeitigen Leiter des Landwirtschaftlich-Bakteriologischen 
Instituts der Universitat Leipzig, Herrn Prof. Dr. GuaTHE, sowie seinem Assi- 
stenten, Herrn Dr. Rupoten JuNGHANEL, fiir die freundliche Unterstiitzung und 
Beratung bei den bakteriologischen Arbeiten zu groBem Dank verpflichtet. 
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Unter der Annahme, daB es sich bei den geziichteten Bakterien tat- 
sichlich um die Coptosoma-Symbionten handle, wurden dann auch eine 
Reihe von Reinfektionsversuchen unternommen. Wie wir oben sahen, 
sind Coptosoma-Larven nur dann zum Anstechen und Aussaugen nicht- 
pflanzlicher Objekte zu bringen, solange sie noch auf dem Gelege bzw. 
leeren Coptosoma-Eihillen sitzen, also héchstens innerhalb der ersten 
24 Std ihres Larvallebens. Auf spateren Stadien der Entwicklung war 
es vollig unméglich. Zur Reinfektion bleibt also nur die eine Méglichkeit, 
den Symbiontenballen mit den kultivierten Symbionten zu vertauschen 
und bereits die junge Eilarve zu ,,reinfizieren““, wenn man das iiberhaupt 
noch so nennen kann. Nach verschiedenen anderen Versuchen bewahrte 
sich dabei folgende Methodik: Aus einer Agarplattenkultur wird mittcls 


-geglihter Lanzettnadeln unter méglichst sterilen Kautelen ein kleines 


Kl6tzchen ausgeschnitten und herausgehoben, das nicht viel gréBer ist 
als das zu verwendende Coptosoma-Gelege. Auf dieses oberflaichlich von 
der dichten Symbiontenkultur bedeckte Agarklétzchen wird nun das 
seiner Symbiontenballen schon friher beraubte Coptosoma-Gelege oder 
-Ki mit dem hinteren Pol aufgesetzt, und zwar, um vor Sekundirinfek- 
tionen so weit wie méglich geschiitzt zu sein, méglichst erst, wenn die 


_betreffenden Junglarven schon eine Weile geschliipft sind, so daB ihr 


Such- und Stochertrieb schon stark entwickelt ist. Die Larven finden 
dann meist sehr rasch den Symbiontenbelag aufdem Agar, weil er sich 
eben dort befindet, wo sonst der Symbiontenballen liegt und sie auch 
normal auf ihren Hiern sitzen kénnen. Sie saugen zwar meist nicht so 
ruhig und unablassig an ihm wie an den Symbiontenkapseln, nehmen 
doch aber — wie histologische Kontrollen zeigten — auf diese Weise 
geniigend Symbionten auf. Nach einiger Zeit verlassen sie dann wie 
normale Tiere die EKischalen und setzen sich wie diese in schildkréten- 
artiger Stellung mit dem Kopf zum Gelege gewandt neben das Gelege, um 
zu ruhen, bevor sie nach einiger Zeit (Stunden) zu normaler Nahrungs- 
aufnahme an der Wirtspflanze tibergehen. 

Die Entwicklung von insgesamt 218 solcher mit ,,Agar-Symbionten* 
gefiitterter Coptosoma-Larven unterschied sich jedoch in keiner Weise 
von den vdllig steril aufgezogenen. Sie entwickelten sich ebenso langsam 
wie diese und erreichten nur selten das fiinfte Larvenstadium. Die Mehr- 
zahl-starb vor der Uberwinterung in jiingeren Larvalstadien, wie ihre 
Sterblichkeit tiberhaupt besonders zu Anfang der Entwicklung sogar 
eher noch gréBer war. Histologische Kontrollen bestatigten die Ver- 
mutung, daB sich die aufgenommenen ,,Agarsymbionten™ in keinem 
Falle im Kryptendarm angesiedelt oder vermehrt hatten, sondern vollig 
verschwunden, man kann wohl sagen ,,verdaut worden‘‘ waren. Un- 
mittelbar, d.h. héchstens wenige Stunden nach dem Schlipfen der 
Larven und dem Aufsaugen der Agarkolonie sind sie als (meist schwer 


farbbare) Griippchen und zu unregelmaBigen Kliimpchen geballt im 
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Restdotter des frihlarvalen Mitteldarms zu erkennen — ganz ahnlich 
den normal aus dem Symbiontenballen aufgesogenen Infektionsformen. 
Aber wie auch diejenigen der normal aus dem Symbiontenballen auf- 
gesogenen Symbionten, die im Mitteldarm zuriickbleiben, sehr bald mit 
dem Restdotter verdaut werden (s. auch ScHNEIDER S. 611), so offenbar 
auch die Gesamtheit der ,,Agarsymbionten‘. Nur in vereinzelten Fallen 
zeigten bald nach der kiinstlichen Infektion mit ,,Agarsymbionten“ ge- 
storbene Junglarven eine starke Bakterienbesiedelung der hinteren 
Mitteldarmabschnitte. Die Bakterien wiesen aber weder die gleiche 
GréBe und Gestalt wie normale Symbionten auf, noch besiedelten sie 
die Darmkrypten in der gewohnten Weise. Sie tiberschwemmten viel- 
mehr den gesamten Darm, waren in die MalpighigefaBe und sogar in die 
Darmzellen eingedrungen, deren Kerne gré8tenteils pyknotisch degene- 
rierten, so daB offenbar der Tod dieser Tiere eine Folge der ungehemmten 
Bakterienvermehrung war. 

Man kann natiirlich annehmen, da in unseren Versuchen die ,,Agar- 
symbionten‘‘inWahrheit nicht Nachkommen der Coptosoma-Symbionten 
waren, sondern fremde Mikroorganismen, die von den jungen Larven zwar 
aufgenommen, aber — bis auf wenige Ausnahmen, die tédliche Infektionen 
bewirkten — verdaut wurden. Nach dem oben Gesagten ist das aber 
weniger wahrscheinlich. Vielmehr sind die Befunde wohl so zu deuten, 
daB in der Mehrzahl der Falle tatsachlich Nachkommen ehemaliger Sym- 
bionten aus den Agarkulturen aufgesogen worden waren, die symbionti- 
schen Higenschaften derselben aber durch die Agarpassagen schon so 
nachhaltig verlorengegangen waren, da eben eine Ansiedlung in den 
Krypten des Mitteldarmes nicht mehr gelang. In den wenigen Fallen, 
wo dies so schien, kénnten entweder tatsachlich Fremdinfektionen. vor- 
liegen oder aber die in fremder Umgebung ,,verwilderten‘’ Symbionten 
die normalen Schranken durchbrochen haben, die der Wirtsorganismus 
ihnen normalerweise setzt. Es war daraus zu schlieBen, da’ wahrschein- 
lich die Agarpassagen nachteilig fiir eine Reinfektion seien. Deshalb 
wurden statt der Symbiontenballen oder Agarkulturen den geschliipften 
Gelegen frisch aus Coptosoma-Imagines herauspriparierte Kryptendarme 
sowie Endkryptenteile und Ubertragungsorgane (sog. Endblasen) weib- 
licher Diarme auf sterilen Agarklétzchen untergelegt, die von den ge- 
schlipften Junglarven auch besogen wurden. Auch diese Larven ver- 
hielten sich in der weiteren Aufzucht wie vollkommen sterile Tiere. Sie 
erreichten bis zur Einwinterung mit wenigen Ausnahmen nur das zweite 
und dritte, nur zwei im Mai 1940 das fiinfte Larvenstadium. Stichproben 
erwiesen sie als tatsdchlich symbiontenfrei. Lediglich die Junglarven, 
die an Endblasen (Ubertragungsorganen) weiblicher Darme gesaugt 
hatten, entwickelten sich auffallend rasch, nahezu wie normale Tiere 
weiter. Die erste L, trat bei ihnen bereits am 41.Tage nach dem Schliip- 
fen auf, am 54. waren es bereits 6 (von insgesamt 9 lebenden Larven) und 
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bei der Einwinterung lebten 5 L, und 3 L, (50% der Avupenbeptpalanlduys 
Die Uberwinterung henstelndets vier Te von denen allerdings nur eine 
Mitte Mai 1940 die Hautung zur Imago vollzog und dabei starb. Leider 
ist wegen der wenigen Individuen (15 Ausgangstiere!) und der eingangs 
geschilderten Umstinde von dieser Zucht kein Material fixiert worden, 
so daf eine histologische Nachpriifung nicht méglich ist. Doch spricht 
alles dafiir, da diese Tiere, die auch eine sehr geringe Sterblichkeit auf- 
wiesen, tatsichlich Symbionten beherbergten. Die Tatsache, daB auch 
beim unmittelbaren Aufsaugen von Symbionten aus weiblichen Darmen 
nur dann eine Reinfektion gelingt, wenn sie sich an dem Ubertragungs- 
organ selbst vollzieht, 148+ vermuten, da8 zum normalen Ablauf ihrer 
Ansiedelung im larvalen Darm vielleicht auch das eosinophile Fiillsekret 
notwendig ist; denn nur in den Endblasen ist es bereits den Infektions- 
formen beigemischt. Zugleich zeigen die Befunde, wie eng das symbionti- 
sche Verhaltnis auch schon bei einer extrazellularen Darmsymbiose ist 
und wie geringe Verschiebungen in dem fein abgestimmten Zusammen- 
leben der Partner schon zum Zusammenbruch des Konsortiums fihren. 

Wenn also bei Coptosoma schon die eigenen Symbionten nur unter 
ganz bestimmten Bedingungen und wahrend sehr genau begrenzter Ent- 
wicklungsphasen in den jugendlichen Wirtsorganismus eingeftihrt werden 
k6nnen, so nimmt es nicht wunder, daB auch Versuche, sie durch Sym- 
bionten anderer Wanzen oder. gar durch nicht-symbiontische Mikro- 
organismen zu ersetzen, fehlschlagen. So entwickelten sich Junglarven, 
denen mit der Agarklotzchen-Methode Symbionten von Pentatoma rufipes 
(Hem. Heteropt. Pentatomidae) geboten worden waren, vollig wie sterile 
und zeigten auch trotz erster Aufnahme der Bakterien in den dotter- 
gefillten Mitteldarmteil spater vollig leere Kryptendirme. Ganz ahnlich 
verliefen Versuche, bei denen den Junglarven statt der Symbiontenballen 
Agarklétzchen mit Kulturen von Bacterium mycoides, B. herbicola oder 
Pseudomonas fluorescens untergeschoben wurden. Nach einer extrem 
hohen Anfangssterblichkeit von etwa 75% bereits bis zum 8. Zuchttage 
entwickelten sich die Tiere wie sterile Larven, von denen bis zur Ein- 
winterung keine iiber das dritte Larvenstadium hinauskam. Die hohe 
Sterblichkeit war wohl eine Folge parasitischer Uberschwemmung des 
Korpers mit. den aufgenommenen Mikroorganismen, wie histologische 
Stichproben ergaben, wahrend es den iiberlebenden Tieren offenbar ge- 
lang, die gefaéhrlichen Gaste zu beseitigen. 


Diskussion der Ergebnisse 
Wenn die Ergebnisse der vorliegenden Studien an der Bakterien- 
symbiose von Coptosoma scutellatum aus zeitbedingten Griinden und 
infolge der technischen Mangel, diesolchen ersten Analysierungsversuchen 
einer Insektensymbiose stets anhaften, auch noch sehr lickenhaft 
und vielfach zu unsicher belegt sind, so vermégen sie doch schon Licht 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 33 
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auf die Physiologie dieser eigentiimlichen Darmsymbiose zu werfen, 
zumal wir inzwischen, insbesondere durch die griindlichen Unter- 
suchungen von R. Fink an den Symbionten von Pseudococcus citri Risso 
und von L. ScHNEIDER an denen von Syromastes marginatus, soviel Ex- 
akteres iiber die physiologischen Leistungen von Hemipterensymbionten 
in vitro erfahren haben. 

‘Nach den fiir AuBenstehende oft ans Marchenhafte grenzenden An- 
passungserscheinungen, die bei intrazellularen Symbiosen im anatomi- 
schen Bau und histologischen sowie cytologischen Geschehen des Wirtes 
von BucHNER und seiner Schule aufgedeckt worden sind, bietet Copto- 
soma erstmalig ein eindrucksvolles Beispiel von der Einspannung eines 
zweifellos erblich verankerten Instinktverhaltens zur Sicherung der 
Symbionteniibertragung auf die Nachkommen. Dabei ist weniger an 
die Bildung und artgemaBe Absetzung der merkwiirdigen Symbionten- 
pakete durch das eiablegende Weibchen gedacht, als vielmehr an die 
starre Folge von Instinktbewegungen, die die Junglarven férmlich zum 
Aufsuchen und Aussaugen dieser Symbiontenballen zwingen, bevor sie 
zar normalen Nahrungsaufnahme schreiten kénnen. Vom Standpunkt 
der tierischen Verhaltensforschung erscheint es demnach durchaus ver- 
standlich, daB durch geeignete Darbietung von Ersatzobjekten, hier in 
Form von Agarklétzchen mit oder ohne Mikrobenkulturen, die gleiche 
Folge von Instinktbewegungen ausgelést und damit die Aufnahme 
fremder Mikroorganismen bewirkt werden kann. Damit wird deutlich, 

daB fiir die Coptosoma-Larven weder Form noch Farbe oder Geruch der 
- Symbiontenballen entscheidende Ausléser sein kénnen, sondern offenbar 
nur bestimmte mechanische Konsistenzeigenschaften, die zudem kom- 
biniert mit Tasteindriicken sein miissen, wie sie die Kischale bietet. Lauft 
der Suchtrieb tiber viele Stunden erfolglos ab, so ermiidet und erlischt er 
schlieBlich und macht anderen Instinkthandlungen Platz, ebenso wie er 
durch Ersatzstoffe wie Agar befriedigt werden kann. 

Die dargelegten Aufzuchtergebnisse zeigen, da Coptosoma-Larven 
auch ohne Symbionten schlieBlich zum Imaginalstadium heranzuwachsen 
und sogar Kier und (leere) Symbiontenpakete zu erzeugen vermégen, 
allerdings nur zu einem bedeutend verminderten Prozentsatz als normale 
Symbiontentriger und mit einer erheblichen Verzégerung, wenn auch 
unter Erreichung der normalen KoérpermaBe. Demnach ist der Besitz 
der Darmbakterien zur Entwicklung zwar nicht unbedingt erforderlich, 
aber doch auSerordentlich vorteilhaft fiir diese Wanzen; ja man kann 
wohl vermuten, da im Freien symbiontenlose Individuen kaum zur Fort- 
pflanzung kommen diirften. Aber schon die enorme zeitliche Verschie- 
bung der Entwicklung wiirde zwangsliufig spatestens in der zweiten 
Generation zur allmahlichen Vernichtung aller Nachkommen fihren 
mussen, da sie auf zu jugendlichen Stadien zu tiberwintern gezwungen 
ware. So muB also der Besitz der Darmsymbionten schon aus diesen 
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rein bionomischen Griinden unzweifelhaft ein entscheidender Faktor fiir 
das Leben von Coptosoma sein, dessen Ausfall praktisch das Aussterben 
der Population nach sich ziehen wiirde. Im Gegensatz zu den Cocciden 
der Gattung Pseudococcus (vgl. FINK 1952), die ohne ihre intrazellularen 
Symbionten nicht linger als 30 Tage leben kénnen, vermag die Plataspide 
Coptosoma zwar den Verlust ihrer Darmsymbionten in einzelnen Indi- 
viduen — wenigstens tiber eine Generation hin — zu ertragen, aber im 
Endeffekt sind die Symbionten bei beiden Hemipteren unentbehrlich 
zum Fortbestand der Art, waihrend die Pentatomide Hurydema nach 
BonNEMAISON sie offenbar vollig entbehren kann. 

Welcher Art diese fiir Coptosoma unentbehrliche Wirkung der Darm- 
symbionten ist, konnen die vorgelegten Versuchsergebnisse allerdings 
nur vermuten lassen. Da Symbiontenverlust Wachstumshemmung nach 
sich zieht, ist — besonders im Hinblick auf andere physiologisch bereits 
besser aufgeklarte symbiontische Verhialtnisse z. B. bei Pediculus, Rhod- 
nius, Sitodrepa, Lasioderma u. a. — an die Produktion von Wuchsstoffen 
der B-Gruppe zu denken, die der Wirt offenbar allein nicht in aus- 
reichendem Mae mit der Nahrung aufzunehmen oder zu synthetisieren, 
imstande ist. 

Nun hat aber auBerdem die Priifung der physiologischen Leistungs- 
fahigkeit verschiedener Hemipterensymbionten in vitro ergeben (FINK, 
L. ScHNEIDER, Toru und Mitarbeiter), daB sie in der Lage sind, entweder 
unter Benutzung von N, der Luft oder (haufiger) unter Verwendung 
organischer Stickstoffquellen (N-reicher Stoffwechselprodukte wie NH,, 
Harnstoff, Harnsiure) EiweiBbausteine (Aminosiuren usw.) zu synthe- 
tisieren und dem Wirt zur Verfiigung zu stellen. Man kénnte also ver- 
muten, da8 ihre wachstumsfordernde Wirkung gerade bei Pflanzensiifte 
saugenden Hemipteren in dieser Fahigkeit der Eiwei®synthese liegen 
kénnte, da ja die Nahrung derselben bekanntlich sehr eiweiBarm ist. 
Doch ist sie — wie neuere Untersuchungen gezeigt haben — eben auch 
sehr wuchsstoffarm. Infolgedessen vermag auch der Befund, daB Er- 
nahrung an Wirtspflanzenkeimlingen die durch Symbiontenverlust be- 
dingte Entwicklungshemmung bei Coptosoma in hohem Mae kompen- 
sieren kann, diese Frage nicht zu entscheiden; denn zweifellos ist in den 
jungen rasch wachsenden Pflanzen nicht nur der Wuchsstoffgehalt er- 
héht; sondern auch der Aminosaurespiegel. 

Wahrend fiir den Wirt aber jedenfalls die Sprengung der Symbiose 
lebensbedrohend ist, vermégen die Coptosoma-Bakterien offensichtlich 
auch auBerhalb des Wirtes auf geeigneten Nahrbdden zu leben, so dab 
man hier eher von einer helotistischen denn von einer mutualistischen 
Symbiose wird sprechen miissen. Der Ausgang der — wenn auch nur 
sehr tastenden — Reinfektionsversuche weist darauf hin, daB der Wirts- 
organismus anscheinend die Herrschaft tiber die symbiontischen Bakterien 
sehr leicht verliert, wenn sie auch nur fiir wenige Generationen auBer- 
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halb seines Inneren in fremder Umgebung verbringen. Zumindest 
vermag er sie dann nicht wieder im Kryptendarm zur Ansiedlung zu 
bringen. Der Kontakt mit ihnen endet dann stets mit dem Untergang 
des einen der beiden Partner. 

So konnten zwar die vorliegenden Studien die Physiologie der 
Coptosoma-Symbiose nicht aufkliren, zeigen aber schon, wie eng die 
Beziehungen der beiden ungleichen Partner sind und wie die geringste 
Verschiebung des physiologischen Zusammenspiels die véllige Zerstorung 
der harmonischen Gemeinschaft bewirkt. 


Zusammenfassung 


Durch Entfernung der isoliert von den Eiern in Symbiontenpaketen 
untergebrachten Infektionsformen kann die Darmsymbiose der Plata- 
spide Coptosoma scutellatum mit Bakterien leicht gesprengt werden. Die 
jungen Larven vermdgen die Symbiontenpakete nur in den ersten 
Stunden nach dem Schliipfen und nur, wenn sie auf dem Gelege sitzen, 
zu finden und zu erkennen. Symbiontenfreie Larven zeigen gegentiber 
normalen erheblich gesteigerte Sterblichkeit und eine auf erordentliche 
Entwicklungsverzégerung, so da8 nur wenige Versuchstiere das Imaginal- 
stadium erreichten und wenige Kier sowie sterile Symbiontenpakete 
produzierten. Diese Ausfallserscheinungen konnten durch Aufzucht an 
Wirtspflanzenkeimlingen weitgehend kompensiert werden. Die in vitro- 
Kultur der Symbionten scheint leicht zu gelingen, eine Reinfektion der 
Junglarven danach jedoch nicht. 
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Einfiihrung 


Uber die Bakteriensymbiose der Trypetiden liegt als einzige eine 
umfassende Arbeit von H. J. SrammMER aus dem Jahre 1929 vor, die 
an die Untersuchungen von L. PETRI tiber symbiontische Einrichtungen 
der Dacus oleae GMELIN aus den Jahren 1904—1910 ankniipft. Prrri 
beschrieb bereits damals die Blindsicke dieser Larve am Beginn des 
Mitteldarmes unterhalb des Proventriculus als Wohnstiitte des Sym- 
- bionten, ebenso das Kopforgan der Imago und ihre Beschmiereinrich- 
tungen, die der Ubertragung der Bakterien auf die Nachkommen dienen. 
SramMeEr konnte die Richtigkeit dieser Ergebnisse bestatigen und gleich- 
zeitig die allgemeine Verbreitung einer Bakteriensymbiose bei der ganzen 
Familie der Trypetiden feststellen, da sich seine ausgedehnten Unter- 
suchungen auf insgesamt 37 Arten erstreckten, die zu den drei Sub- 
familien der Dacinae, Trypetinae und Tephritinae gehéren. Dabei 


* Herrn Professor Dr. Paut BucHner in Verehrung gewidmet. 

** Fiir die Anregung zu diesem Thema und fiir wertvolle Hinweise méchte ich 
Herrn Prof. Dr. H. J. Stammer meinen herzlichsten Dank aussprechen. Die 
bakteriologischen Untersuchungen wurden am Hygienischen Institut des Stadti- 
schen Krankenhauses Niirnberg durchgefiihrt. Mein besonderer Dank gilt Herrn 
Oberarzt Dr. Krxuner, der mir in allen auftretenden bakteriologischen und tech- 


nischen Fragen jederzeit zur Seite stand. 
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zeigte sich, da8 in der Ausbildung der symbiontischen Hinrichtungen 
eine Héherentwicklung stattgefunden hat, die von den Trypetinen tiber 
die Tephritinen zu den Dacinen fiihrt. 

Perri war es nicht gelungen, das von ihm als Symbionten be- 
zeichnete Bacteriwm savastanoi SmitH auf direktem Wege zu kultivieren. 
Auch in der Folge fiihrten, wie mir Herr Direktor C. Srpmia der R. 
Stazione di Patologia vegetale, Roma, in einer Mitteilung bestatigte, 
weitere diesbeziigliche Versuche zu keinem Erfolg. Da sich auch 
Srammers Arbeiten ausschlieBlich mit der Morphologie der Symbiose 
befaBten, soll es Aufgabe der vorliegenden Untersuchungen sein, die 
Kultivierung und systematische Einordnung der symbiontischen Bak- 
terien der Familie Trypetidae durchzufihren. 


Material und Methode 
1. Die untersuchten Arien 


Die Angehorigen der Familie der Trypetiden sind simtlich Pflanzenpdrasiten, 
und zwar leben sie in Infloreszenzen der Kompositen, als Stengel- und Blattminierer, 
zum Teil aber auch in Friichten. 

Das Material, das ich fiir meine Untersuchungen verwendete, sammelte ich 
zum gréBten Teil selbst, und zwar in den Sommermonaten 1954 und 1955. Es 
stammte aus Mittelfranken (hauptsachlich aus der Umgebung von Nurnberg), aus 
der Oberpfalz (hauptsachlich aus der Umgebung von Weiden), aus der Gegend von 
Bayrischzell und Garmisch-Partenkirchen. Larven und Imagines von Dacus 
oleae erhielt ich durch die freundliche Vermittlung des Herrn Prof. STAMMER 
von Herrn Prof. P. Bucuner, Porto d’Ischia (Napoli), dem ich dafiir an dieser 
Stelle herzlich danken méchte. Es war mir so méglich, sowohl Vertreter jeder der 
drei Subfamilien und der ihnen angehérenden Tribus, soweit sie in Deutschland 
vorkommen, als auch der in verschiedenen Pflanzen und Pflanzenteilen lebenden 
Arten zu untersuchen. 

Um iiber das verarbeitete Material einen Uberblick zu gewinnen, fiihre ich die 
behandelten Arten der untersuchten Tiere in systematischer Anordnung im fol- 
genden an. Die erste angegebene Ziffer bedeutet die Anzahl der Larven, die zweite 
die der Puppen, die dritte die der Imagines. 


Tabelle 1 


Subfamilie: Dacinae 
Tribus Dacini 


1. Dacus oleae GMELIN Olea europaea 10—2— 7 


Subfamilie: Trypetinae 
Tribus Huribiini 


2. Huribia cardua L. Cirsium arvense 12—3— 7 
3. Huribia cuspidata Mrre. Centaurea iacea 8—0— 9 
4. Huribia eriolepidis L. Echinops ritro 8—O— 8 
5. Huribia quadrifasciata M. Centaurea cyanus 0—0— 3 


Tribus Trypetini 


6. Ceratitis capitata Wimp. Citrus-Arten 15—0— 3 
7. Platyparea poeciloptera 8. Asparagus officinalis 30—6—20 
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8. Vidalia cornuta Scor. 

9. Rhagoletis cerasi Lonw. 

. Rhagoletis alternaita Fat 
. Rhagoletis meigeni Lonw. 
. Trypeta artemisiae Fase. 
. Phagocarpus permundus Harr. 
. Acidia cognata WIED. 
. Myiolia lucida Fawn. 


Eupatorium cannabinum 
Prunus cerasus 
Rosa canina 


 Berberis vulgaris 


Artemisia vulgaris 
Crataegus oxyacanthae 
Tussilago farfara 


' Lonicera xylostewm 


Subfamilie: Tephritinae 


Tribus Terellini 


16. Ceriocera ceratocera HEND. 
. Chaetorellia iaceae R.-D. 

. Chaetostomella onotrophes 
. Terellia serratulae L. 

. Orellia ruficauda Fase. 

. Orellia colon Meta. 

. Orellia winthemi MEIG. 

. Orellia tussilaginis FaBR. 


Tribus X yphosiini 
24. Xyphosia miliaria Scur. 
25. Icterica westermanni MxtIc. 
26. Icterica zelleri Lozw. 


Tribus Tephritini 

. Paroxyna absinthii Fase. 
. Sphenella marginata Fa. 
. Ensina sonchi L. 

. Huaresta guttata Fay. 

. Tephritis angustipennis L. 
. Tephritis arnicae L. 

. Tephritis bardanae Scur. 

. Tephritis cometa L. 

. Tephritis conura L. 

. Tephritis dilacerata L. 

. Tephritis nigricauda L. 

. Tephritis truncata L. 

. Tephritis nessii WIED. 

. Trypanea amoena FRFLD. 
. Trypanea stellata Fuxss. 

. Acanthiophilus helianthi R. 


Tribus Ditrichini 
43. Noeeta pupillata Faw. 


Centaurea scabiosa 
Centaurea montana 
Centaurea-, Cirsium-Arten 
Carduus nutans 

Cirsium arvense 

Centaurea cyanus 

Cirsium palustre 
Centaurea iacea 


Cirsium arvense 
Senecio-Arten 
Senecio alpinus 


Bidens cernua 
Senecio-Arten 
Senecio-Arten 
Cirsium palustre 
Achillea ptarmica 
Arnica montana 
Arctium lappa 
Cirsium arvense 
Cirsium oleraceum 
Sonchus arvensis 
Matricaria chamomilla 
Arnica montana 
Chrysanthemum leuc. 
Lactuca saligna 
Senecio vulgaris 
Centaurea nigra 


Hieracium murorum 


2. Sammeln und Behandeln der Tiere 


Der weitaus gréBte Teil des Materials wurde als Larven aus den Bliitenképfen, 
von Stengeln, Friichten und Blattern gesammelt. Dabei wurde, soweit ‘méglich, 
versucht, die gleiche Art aus verschiedenen Pflanzenarten zu erhalten. Nur ein 
ganz geringer Teil der Fliegen wurde durch Keschern gewonnen. Somit stammten 
die Fliegen meist aus eigener Aufzucht. Denn es erschien mir am zweckmaBigsten, 
die verpuppungsreifen Larven aus ihrer Umgebung herauszunehmen und sie nach 
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besonderer Aufbereitung in Schalen verpuppen und steril schliipfen zu lassen. In 
wenigen Fallen verbrachte ich als Vergleichsmaterial die Bliitenkopfe in Glaser 
und wartete dort das Schliipfen der Tiere ab. Es zeigte sich jedoch, daB die 
Imagines, die mit verschiedenen faulenden Substanzen in Beriithrung kommen, ein 
verdndertes Bild ihrer Darmflora aufweisen. Ich werde an anderer Stelle darauf 
noch naher eingehen. Das Schliipfen der Imagines erfolgte zum Teil in wenigen 
Wochen, bei manchen Arten jedoch erst im nachsten Friithjahr. Obgleich die 
Zuchtschalen in geheizten Raumen untergebracht waren, verkiirzte sich die Zeit 
des Puppenstadiums nur um wenige Wochen. Ein Verbringen in den Eisschrank 
mit anschlieBender Erwarmung konnte die Entwicklungsdauer nicht verkiirzen. 
Es scheint also, daB in diesem Falle die Kalte allein nicht die entscheidende Rolle 
in der Entwicklungsenthemmung spielt. 

Trotz Fiitterung und bester Lebensbedingungen gelang es mit Ausnahme von 
Platyparea poeciloptera und Rhagoletis alternata nicht, die Fliegen zur Hiablage zu 
bringen. Die Untersuchung muBte sich deshalb in den iibrigen Fallen auf steril 
praparierte Hier aus den Ovarien legefahiger Weibchen beschranken. 

Der Befall der Infloreszenzen war bei den einzelnen Arten sehr verschieden groB, 
und so gliickte es in manchen Fallen nicht, eine gréBere Anzahl von Individuen 
zu gewinnen. Vor allem die Beschaffung der Blattminierer bereitete groBe Schwie- 
rigkeiten, und erst im zweiten Jahr gelang es diese Arten, vor allem in den iiber 
900m hoch gelegenen Gebirgsregionen, aufzufinden. Allerdings zeigten hier 
Blatter verschiedener Pflanzenfamilien Befall durch die gleiche Blattminiererart. 


3. Bakteriologische Technik 


Das eingebrachte Material wurde sobald als moglich verarbeitet. Durch vor- 
sichtiges Offnen der Bliitenképfe, Stengel und Friichte wurden die Larven un- 
beschadigt herausprapariert. Wie bereits erwahnt, wurde ein gréBerer Teil der 
Larven jeweils zur Weiterentwicklung verwendet, da haufig eine Parasitierung der 
Larven die Zuchtergebnisse beeintrachtigte. 

Unter Verwendung steriler Instrumente wurden die fiir die Aufzucht bestimmten 
erwachsenen Larven zunachst in sterile Petrischalen verbracht und die Verpuppung 
abgewartet. Diese erfolgt manchmal in wenigen Stunden, meist aber in einem Tage. 
Denn die Entnahme aus der gewohnten Umgebung entzieht die Feuchtigkeit, was 
sehr schnell die Verpuppung auslést und das Abscheiden der Ténnchencuticula - 
herbeifihrt. Andererseits kann man durch Zugabe feuchter Watte, in die sich die 
Larven in kiirzester Zeit zuriickziehen, die Verpuppung um einige Tage verzégern. 
AnschlieBend wurden die Ténnchen in 5% Tegolésung! 10 min lang gebadet, in 
steriler physiologischer Kochsalzlésung mehrere Male abgespiilt und in sterilen 
Petrischalen aufbewahrt. An Stelle von Tegolésung zur Desinfektion wurde 
zunachst auch 0,25% Formalin- bzw. Quartaminlésung verwendet. Es zeigte sich, 
da die Sterilisation mit Tegolésung vollkommen unschadlich war, wahrend durch 
die Formalin- und Quartaminlésung in einigen Fallen Mi8geburten auftraten und 
einige der Ténnchen tiberhaupt keine Imagines ergaben. Deshalb wurde das 
gesamte weitere Aufzuchtmaterial mit Tegolésung sterilisiert. DaB die AuBenhiille 
der Ténnchen dadurch vollkommen keimfrei wurde, bewiesen die immer wieder 
eet Wachstumsversuche im Spezialnahrboden, die simtlich negativ ver- 
iefen. 


Da die Ténnchen nicht zu trocken, aber auch nicht zu feucht aufbewahrt 
werden diirfen, gab ich zu jeder Petrischale sterile mit sterilem Aqua. dest. getrankte 


1 Tego 103 G: Antibakterieller Wirkstoff: pu-(Oktylaminoathyl)-Glycin. Th. 
Goldschmidt A.-G., Essen. 
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Watte um die nétige Feuchtigkeit zuzufiihren. Um ein Austrocknen und ein 
dadurch notwendig werdendes wiederholtes Offnen der Schalen zu vermeiden, 
verbrachte ich diese in einen abgeschlossenen groBen Glasbehalter, in dem ein 
WassergefaB fiir dauernde Luftfeuchtigkeit sorgte. Die Behandlung der Ténnchen 
hatte nicht nur den Vorteil, die Imagines steril zum Schlitpfen zu bringen, es zeigte 
sich auch gegeniiber den unbehandelten, daB eine Zerstérung durch Schimmelpilz- 
befall weitgehend ausgeschlossen wurde. 

Fir die Anzucht der Symbionten war es erforderlich, die Larven, Ténnchen und 
Imagines auBerlich vollkommen keimfrei zu machen. Es gelang dies auch unter 
Einhaltung der gebotenen VorsichtsmaBregeln, wie sie bereits von verschiedenen 
Autoren fiir diesen Zweck eingehend beschrieben wurden, so daf ich auf eine nahere 
Ausfiihrung verzichten kann. Vom Abflammen der Tiere — eine Methode, die 
verschiedentlich zu diesem Zweck angewendet wurde — nahm ich Abstand. Es 
besteht dabei immer die Gefahr, da8 bei zu vorsichtigem Vorgehen nicht simtliche 
AuBenbakterien abgetétet werden, wahrend andererseits bei den kleinen Objekten 
ein zu langes Kinwirken leicht die Flora im Inneren des Kérpers schadigt. Deshalb 
verwendete ich auch hier die bereits erwaihnte Methode des Badens in 5% Tego- 
lé6sung. Die Dauer der Einwirkung betrug 15 min, bei der Konzentration der Lésung 
also eine Zeit, in der mit Ausnahme von Sporen sémtliche Bakterien sicher abge- 
tétet werden. Zur Beseitigung des Desinfektionsmittels wurden die Individuen in 
steriler physiologischer Kochsalzlésung mehrere Male abgespiilt, um dessen Ver- 
- schleppen in die Nahrbéden und dadurch hervorgerufene Wachstumshemmung 
zu verhindern. Immer wieder durchgefiihrte Kontrollversuche ergaben niemals 
ein Wachstum. AnschlieBend wurde der Darm der Larven unter dem Binokular 
steril prapariert. Um eine Luftinfektion auszuschlieBen, wurde der Darm der 
Larven auch jetzt wieder in Tego kurze Zeit gebadet (3 min), mit NaCl-Lésung 
gespult und daraufhin in der Gesamtheit oder nach Abschnitten getrennt in fliissigen 
Nahrboden gebracht. Bei den Imagines wurde in gleicher Weise verfahren. 

Um sich ein Bild von der Darmflora machen zu kénnen, wurde jeweils der 
Darm einiger weniger Versuchstiere herausgenommen, mittels zweier Objekttrager 
gequetscht und als Ausstrichpraparat gefarbt. Ebenso wurden von allen auf 
fliissigen Néihrbéden aus Larven, Ténnchen und Imagines gewachsenen Bakterien 
Ausstriche angefertigt. Die Farbung erfolgte nach Gram mit Gentianaviolett und 
Lueotscher Lésung, um hierdurch einen Uberblick tiber den Anteil der gramposi- 
tiven und gramnegativen Bakterien und ihr Verhaltnis zueinander zu gewinnen. 

Die Anzucht der Bakterien aus den Anhaingen bzw. den Darmabschnitten 
erfolgte auf fliissigen Nahrbéden. Anfangliche Versuche, den Inhalt der Blindsaicke 
bzw. Darmabschnitte auf festen Nahrbéden wie Agar-Agar-, Blut- oder Endo- 
platten auszustreichen, schlugen vollkommen fehl. Auch die sonst in der Diagnostik 
in Gebrauch befindlichen fliissigen Nahrbéden wie Fleischbriithe, Peptonwasser 
und Dextrosebouillon zeigten kein befriedigendes Wachstum. Insbesondere 
stimmten die in der Anreicherung angegangenen Bakterien nicht mit denen im 
mikroskopischen Ausstrichpraparat tiberein. Es muBte also angenommen werden, 
daB es sich bei den geziichteten Bakterien nicht um den eigentlichen Symbionten, 
sondern um Zufallskeime handle. Dafiir sprach auch die Tatsache, daf die positiven 
Kulturen sich im wesentlichen aus den Darmabschnitten ziichten lieBen, aber nicht 
aus den Blindsicken. Es war deshalb zu vermuten, daB die physiologischen Be- 
dingungen des Nahrbodens nicht den Anforderungen eines Symbionten geniigen, 
der ganz speziellen Verhaltnissen angepaBt ist. 

Auf Grund dieser Uberlegung wurde nun damit begonnen, die iibliche Nahr- 
bodengrundlage durch entsprechende Zusitze den physiologischen Bedingungen 
- mehr und mehr anzupassen. Man muBte annehmen, da in den besonderen sym- 
biontischen Organen der Insekten den Bakterien Stoffe zur Verfiigung stehen, die 
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die gebrauchlichen Nahrbéden nicht enthalten. Da8B dies vitamindse Substanzen 
sein miissen, diirfte wohl nicht von der Hand zu weisen sein. Zugaben von Einzel- 
vitaminen fiihrten nicht zum Ziel. Deshalb wurde nach einer Vielzahl von Versuchen 
zu einem natiirlichen Vitaminkombinat tibergegangen, wie es sich in Form von 
Hefeautolysat schon auf anderen Gebieten erfolgreich bewahrt hat. Bei starker 
Beimpfung mit dem ganzen Darm fiihrte diese Methode tatsachlich auch zu den 
ersten Ergebnissen, die aber noch nicht mit geniigender Sicherheit reproduzierbar 
waren. Es muB8ten also noch weitere Unterschiede zwischen dem symbiontischen 
Leben und den Kulturbedingungen vorhanden sein. Die angestellten Uberlegungen 
fiihrten zu der Annahme, daf diese Unterschiede im Redoxpotential liegen kénnten. 
Dahingehende Versuche mit Resazurin im Objekttragertest am Larvendarm be- 
statigten diese Vermutungen. Das Resazurin dient in diesem Falle als Indikator 
fiir die Héhe des Redoxpotentials. Nach diesem Test herrsehen im Larvendarm 
mikroaerobe Bedingungen. Daher konnte durch einen entsprechenden Zusatz 
von Natriumthioglykolat ein Uberwiegen der reduzierenden Substanzen und die 
Angleichung an die gegebenen physiologischen Verhaltnisse erreicht werden. So 
wurde schlieBlich die gewiinschte GleichmaBigkeit der Ziichtungsbefunde erzielt; 
die Verunreinigungen traten in ihrer Haufigkeit gegeniiber der RegelmaBigkeit, 
mit der ein- und dasselbe Bakterium geziichtet werden konnte, zuriick. 
Die endgiiltige Zusammensetzung des Nahrbodens war folgende: 


Fleischwasser .. . 1000,0 Resazurin. ..... 0,001 
PEDtOies teense tm tes 5,0 Difco-Hefeextrakt . . 5,0 
ECM sorte scien whi a amenity ee 3,0 Cystinhydrochlorid. . 0,5 
NaS ELP OT vic eaten DOW) Drckzats hae os) cee, ae ee Tee 


Natriumthioglykolat . . 0,5 


Autoklavieren des Nahrbodens ergab schlechteres Wachstum; deshalb wurde 
dreimal fraktionierte Sterilisation angewendet. Da der Nahrboden auBerst empfind- 
lich gegen Verunreinigungen ist, erfolgte die Beimpfung erst nach drei Tagen. Ein 
Blauwerden der Kulturfliissigkeit zeigt seine Unbrauchbarkeit an. 


Von jeder dieser fliissigen Kulturen wurde, wie bereits erwahnt, ein Ausstrich- 
praparat nach Gram gefarbt. Waren keine grampositiven Kokken und Stabchen 
nachzuweisen, so beimpfte ich mit der Anreicherungskultur Endoplatten, die die 
beste Unterscheidungsméglichkeit gestatten, um anschlieBend durch Isolierung 
Reinkulturen gewinnen zu kénnen. Im anderen Fall erfolgte zuerst eine Ubertragung 
auf Agarplatten, um vorher die grampositiven Bakterien nachzuweisen. Erst damm. 
war ein Beimpfen der Endoplatten méglich. Das Isolieren der Bakterien — es 
handelte sich meistens um Mischkulturen von zwei, héchstens drei verschiedenen 
gramnegativen und sehr selten nur um grampositive Bakterien — war sehr miihsam 
und konnte nur durch wiederholte Uberimpfung auf neue Platten erreicht werden. 
War auf diese Weise eine Reinkultur der einzelnen auftretenden Bakterienarten 
erzielt, dann wurden Stichkulturen angelegt, um die genaue diagnostische Bearbei- 
tung der Einzelkulturen auf spiter verschieben zu kénnen. Es war namlich in der 
Fangzeit bei der ibergroBen Fille von Arbeit, die durch das Sammeln des Materials, 
das Bearbeiten, Praparieren und Anziichten anfiel, nicht méglich, auch noch diese 
zeitraubende Bestimmungsarbeit durchzufihren. 


Deshalb wurden die Reinkulturen spiter nochmals auf Endoplatten ausge- 
strichen, um hier durch gleichmaBig lange Wachstumsdauer, zunachst einmal nur 
an Hand der Morphologie der gleich alten Kolonien und unter Beriicksichtigung 
eines gramgefarbten Ausstriches, die Identitat der einzelnen Kulturen festzustellen. 
Denn nur wirklich gleich lang bebriitete Kolonien gestatten dem Aussehen nach 
einen Vergleich, da die 4uBere Beschaffenheit der Kolonien im Verlaufe des Wachs- 
tums sich standig veriindert. AnschlieBend wurden die Bakterien dann einer ge- 
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nauen Differenzierung unterworfen, indem ihr Verhalten auf verschiedenen Nahr- 
béden, wie sie der Diagnostik zur Verfiigung stehen, gepriift wurde. 


Beitrige zur Morphologie der Trypetidensymbiose 

STaMMER hat in seiner Arbeit iiber ,,Die Bakteriensymbiose der 
Trypetiden“ (1929) festgestellt, daB alle von ihm untersuchten Arten 
eine mehr oder minder innige Bakteriensymbiose aufweisen (S. 521). 
Er konnte zunachst die Ergebnisse Putris an Dacus oleae (Subfamilie 
Dacinae), die die héchste Ausbildung der Symbiontenorgane zeigt, 
voll bestitigen. Denn nicht nur die Larve weist vier ungeteilte, bakterien- 
gefiillte Blindsicke auf, sondern auch die Imago beherbergt die Sym- 
bionten in einem eigenen Kopforgan. Die Bakterien werden durch gut 
ausgebildete Beschmierorgane auf die Kier, und zwar bei deren Ablage, 
tibertragen. 

Innerhalb der Subfamilie Tephritinae weisen die Tribus Tephritini 
und Schistopterini mit Ausnahme von Hnsina sonchi ebenfalls als 
Larven die vier mit Bakterien gefiillten Blindsicke auf, ebenso besitzen 
die Imagines als Beschmiereinrichtungen Ubertragungsrinnen und die 
schlitzformige Verbindung zwischen Darm und Vagina. Der Mitteldarm 
der Imago zeigt auBerdem einen Abschnitt, der etwas erweitert und mit 
kurzen, unregelmaBigen Zotten bedeckt ist. Da dieser Teil des Darmes 
die Hauptmasse der symbiontischen Bakterien der Imago enthalt, 
ebenso Verainderungen am Epithel festzustellen waren, kann dieser 
Mitteldarmabschnitt als Sitz der Symbionten angesprochen werden. 
SchlieBlich hat sich dieses Organ bei Acanthiophilus helianthi und 
Sphenella marginata noch weiter entwickelt. 

Die Angehérigen der tibrigen Tribus aus der Subfamilie Tephritinae 
besitzen kleine, rundliche, bakterienfreie Blindsicke. Auch den Imagines 
fehlen ,,besondere organologische Differenzierungen zur Aufnahme und 
Ubertragung der Symbionten“ (Stammer 1929, 8.511). Die Bakterien 
liegen deshalb im Darmkanal der Larven und Imagines. Lediglich die 
schlitzformige Verbindung zwischen Enddarm und Vagina, die STAMMER 
als eine Anpassung an die Symbiose auffaBt, findet sich auch hier. 

-Dieselben Verhialtnisse konnten bei den Angehérigen der Subfamilie 
Trypetinae festgestellt werden. 

Bei meinen Untersuchungen konnte ich diese Angaben voll bestitigen. 
Neu untersucht wurde von mir die Gattung Huaresta LoEw., von der 
ich Larven und Imagines von Zuaresta guttata aus den Infloreszenzen 
von Cirsium palustre zog. Sie weisen gleichfalls die fiir die Tribus 
Tephritini charakteristischen Einrichtungen auf. Die Gattung Icterica, 
die zur Tribus Xyphosiini zahlt, hat ebenso wie Xyphosia miliaria 

_ Keine, ungefiillte Blindsiicke. Imagines standen mir nicht zur Ver- 
fiigung. Von der Tribus Terellini konnte ich noch Ceriocera ceratocera 
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untersuchen. Auch hier fehlen wie bei den anderen hierzu gehérigen 
Gattungen eigene symbiontische Organe. Die Blindsacke sind klein, 
rundlich und bakterienfrei. Imagines dieser Art sind nicht geschliipft. 

Alle von mir neu untersuchten, zur Subfamilie Trypetinae geh6renden 
Arten besitzen, ebenso wie die bereits behandelten, keine besonderen 
symbiontischen Einrichtungen. Das gilt fiir die Gattungen Myiolia, 
Rhagoletis, Phagocarpus, Platyparea und Acidia. 

Bei allen diesen Untersuchungen fiel mir immer wieder auf, daf} mit 
Ausnahme der Tribus Tephritini die Ausbildung der Blindsacke ver- 
schieden war. Bei eingehendem Vergleich kam ich zur Feststellung, daB 
die GroBe und Form der nicht gefiillten, bakterienfreien Blindsiacke sich 
mit der Lebensweise der Larven verandern und nicht den Verwandt- 
schaftsbeziechungen gemiB eine mehr oder minder groBe Ahnlichkeit 
zeigen. Alle Larven der in Friichten lebenden Trypetidenarten haben 
sehr lange und diinne Anhinge. Diese gilt fiir alle Arten der Gattung 
Rhagoletis, fiir Ceratitis capitata, Phagocarpus permundus und M yiolia 
lucida. 

Auch die Anhange der Larven der Spargelfliege (Platyparea poe- 
ciloptera) sind lang und diinn gestaltet. Wieweit sich diese Feststellung 
auf alle Stengelparasiten ausdehnen lat, kann ich nicht sagen, da mir 
zur Untersuchung nur diese eine Art zur Verfiigung stand. Andererseits 
besitzen alle Larven, die Gallen an Stengeln, bzw. gallenartige 
Anschwellungen in Blitenbédden verursachen, nur ganz kleine Blind- 
sicke, so daB der Ubergang vom Proventriculus in den Mitteldarm 
ein kragenartiges Aussehen annimmt. Da diese Erscheinung sich nicht 
allein auf die Arten der Gattung Huribia beschrankt, sondern auch bei 
Terellia- und Orellia-Arten vorkommt, scheint sie nicht gattungsge- 
bunden, sondern durch die Lebensweise bedingt zu sein. Die Larven 
der in den Achaenen der Bliitenképfe lebenden Arten, die keine Defor- 
mationen hervorrufen, sind zwar etwas gré8er, jedoch im Verhaltnis 
zu denen der Tephritinae immer noch als klein und rundlich anzu- 
sprechen. In der Form jedoch stehen sie ihnen am nachsten, und so 
liegt die Vermutung nahe, da® sich aus ihnen die groBen, bakterien- 
gefillten Blindsicke der Tephritini entwickelt haben. Dies lieBe sich 
mit der Lebensweise in Einklang bringen, da meines Erachtens gerade 
die in Infloreszenzen lebenden Arten mit ihrer Nahrung am stiirksten 
spezialisiert sind. 

Bei der von mir untersuchten Blattminiererart, Acidia cognata, 
sind die Blindsiicke ebenfalls rundlich, klein und ungefiillt. Sie sitzen 
unmittelbar am Beginn des Mitteldarmes, der zunachst halsartig ver- 
dint ist und sich dann ohne Ubergang in ein sackartiges Gebilde ver- 
breitert, eine Erscheinung, die sonst bei Trypetidenlarven nicht zu 
beobachten ist. EHinen ahnlichen Bau zeigten die wesentlich kleineren 
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- Larven anderer Blattminierer, bei denen es sich wahrscheinlich um 
Trypeta-Arten gehandelt hat. 


Bakteriologisehe Untersuchungen 
I. Die Symbionten der Subfamilie Trypetinae und Tephritinae 


Wie bereits erwahnt, lieferte der farberische Ausstrich, der un- 
mittelbar von den Blindsicken und den Darmabschnitten der Larven 
und dem Darm der Imagines angefertigt wurde, in allen Fallen das Bild 
gramnegativer Stabchen. Die Anwesenheit grampositiver Kokken bzw. 
Stabchen konnte auf diese Weise nicht festgestellt werden. Gleich- 
zeitig bestatigte sich die von STAMMER (1929) gemachte Beobachtung, 
daB die Bakterien im Darm der Trypetiden im allgemeinen einen Di- 
morphismus zeigen, d.h., da die Staibchen im Darm der Larve als 
Kurzstabchen vorliegen, im Darm der Imago eine gewaltige Verlingerung 
erfahren, sich aber kurz vor der Eiablage und damit der Ubertragung 
auf die Nachkommen wieder zu Kurzstibchen umbilden. Obwohl 
allerdings diese am Ausstrichpraparat gemachte Feststellung allein 
noch nicht beweist, daB es sich hierbei um ein und denselben Mikro- 
organismus handeln miisse, erscheint dies doch weitgehend wahrschein- 
lich. In den Ausstrichen, die nach dem Anwachsen der Bakterien aus 
der Kulturfliissigkeit gemacht wurden, scheinen jedoch die als lange 
Stabchen oder als lange Faden auftretenden gramnegativen Bakterien 
nicht immer mit dem eigentlichen Symbionten identisch zu sein, da sie 
nur in ganz seltenen Fallen vorhanden waren, wihrend sich in samtlichen 
Ausstrichpraparaten zusidtzlich gramnegative Kurzstabchen nachweisen 
lieBen, und zwar in groBerer Menge als alle tibrigen Elemente. Trotz 
dieser Tatsache soll aber nochmals betont werden, daf die unter dem 
Mikroskop feststellbare Lange und Dicke eines Bakteriums kein hin- 
reichendes Kriterium ist, da es bekanntlich sehr leicht méglich ist, beide 
durch Wachstum auf verschiedenen Nahrbéden zu verandern. Bei 
_ rascher Vermehrung werden die Bakterienpopulationen fast immer von 
Kurzstabchen gebildet, wahrend bei der Abnahme der Teilungsfreudig- 
keit infolge Erschépfung des Nahrbodens oder auf primitiven Mangel- 
naihrbé6den mehr.und mehr das Auftreten von langen Staébchen und 
haufig -sogar Faden zu beobachten ist. 

Weiterhin treten in den Ausstrichpraparaten aus den fliissigen 
Spezialnahrbéden grampositive Bakterien nur selten auf. Ich konnte 
immer wieder die Beobachtung machen, dai grampositive Kokken nur 
in Ausnahmefallen im Darm der Larven in einer Haufigkeit von etwa 
2—5% vorhanden waren, bei manchen Arten jedoch iiberhaupt nie. 
Dabei scheinen die Futterpflanzen oder deren Standort eine gewisse 
Rolle zu spielen, da z. B. bei den Larven von T'ephritis bardanae aus 
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Arctium lappa von Schuttplitzen immer wieder eine Verunreinigung 
durch grampositive Kokken festzustellen war. Das Verhiltnis von 
grampositiven Kokken zu gramnegativen Stibchen nach dem Wachs- 
tum auf dem fliissigen Nahrboden, das gleichzeitig als Ma fir die 
tatsichlich im Darm befindliche Zahl gelten kann, betragt etwa 1:1000. 
Dasselbe gilt auch fiir die geziichteten, langen, grampositiven Staébchen. 
Die Zahl der Imagines dagegen, die grampositive Elemente in ihrer — 
Darmflora aufwiesen, vor allem derjenigen, deren Wachstum nicht 
unter sterilen Bedingungen erfolgte, war groBer als bei den Larven. 

Trotzdem war das Verhiltnis grampositiv zu gramnegativ im Darm 
selbst das gleiche wie bei den Larven. So scheint die Annahme gerecht- 
fertigt, daB es sich hier um Zufallskeime handelt, die mit der Nahrung 
aufgenommen werden, aber infolge des Vorhandenseins von gramnega- 
tiven Bakterien keine stiirkere Vermehrung entfalten konnen. Kulturen 
aus den eigentlichen Symbiontenorganen der Tephritini wiesen dagegen 
niemals grampositive Elemente auf. 

Wesentlich schwieriger gestaltete es sich jedoch, aus den anwesenden 
gramnegativen Bakterien den eigentlichen Symbionten herauszufinden. 
Schon sehr bald zeigte sich, daB vor allem aus den proventricularen 
Blindsaicken der Tephritisarten — aus diesen fast immer in Reinkultur — 
aber auch aus den Larven und Imagines der tibrigen Arten sich mit 
groBter RegelmaBigkeit ein und derselbe Keim ziichten lieB. Seine 
leuchtendroten Kolonien auf Endoplatten fielen sofort auf. Sie sind auf 
die Bildung von aldehydartigen Substanzen aus dem Nahrboden zuriick- 
zufiihren, welche die durch zugesetztes Natriumbisulfit farblos ge- 
machte Fuchsinlésung im Nahrboden wiederum rot farbt. Alle sonstigen 
mit diesem Keim vergesellschaftet wachsenden gramnegativen Bakterien 
besaBen diese Eigenschaft nicht und traten niemals mit derselben 
Haufigkeit auf. Darauf jedoch werde ich spaiter noch zuriickkommen. 

Es lag nun nahe, das Auftreten dieses Bakteriums bei allen gefundenen 
Trypetidenarten zu verfolgen. Das Bakterium lieB sich aus fast allen 
Larven bis zu 95% Hiaufigkeit ziichten, waihrend es bei den Puppen 
nicht immer méglich war den Keim zu kultivieren. Es li®t sich dies 
sehr leicht aus der Beobachtung erkliren, da8, wie auch Perri (1910) 
und SraMMER (1929) schon beschrieben haben, nur wenige Bakterien 
das Puppenstadium tiberdauern. Daf in diesem Stadium, wie Prrrt 
(1910) behauptet, die Bakterien ihre Farbbarkeit verlieren, médchte ich 
bezweifeln, Ihre geringe Zahl wird es wohl wahrscheinlich unmdglich 
machen, sie auf dem Schnittpraparat aufzufinden. Bei den eben ge- 
schliipften und nur wenige Tage alten Imagines trat das Bakterium 
ebenfalls mit groBer RegelmiBigkeit auf, wahrend bei einigen Wochen 
alten Fliegen, insbesondere aber bei gekescherten bzw. unter nicht 
sterilen Verhaltnissen aufgezogenen, eine Kultivierung nur in etwa 20% 
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der Fille méglich war. Denn die auftretenden Begleitkeime, die auch 
sonst auBerhalb des Darmes unter saproben Verhaltnissen zu leben 
vermogen, scheinen sich in der Kulturfliissigkeit, auch wenn sie nur in 
geringerer Anzahl vorliegen, besser zu vermehren. Putri selbst war ja 
der Ansicht, daf der Symbiont ,,ein stetes Verhaltnis mit dem Ent- 
wicklungszyklus der Fliege habe und seine Vermehrung in dem Innern 
des Gastes derart von der physiologischen Tatigkeit und dem anatomi- 
schen Baue dieses letzteren abhaingt, daB er von ihm geschieden, sehr 
selten auf den kiinstlichen Kulturnahrschichten saprophytisch vegetieren 
kann. Ein zu rascher Ubergang von dem symbiontischen zu dem auto- 
trophischen saprophytaren Zustand tétet ihn‘‘. Soweit Perri (1910, 8.360). 

Dennoch ist es gelungen, den Symbionten, auch die fiir Dacus oleae 
beschriebene Pseudomonas savastanoi, zu ziichten. Ich méchte dies 
darauf zuriickfiihren, da8 unter anderem der Zusatz von Hefeautolysat 
zur Kulturfliissigkeit bei den Bakterien die sonst von den Epithelzellen 
des Darmes und der Blindsicke abgeschiedenen Hormone und die mit 
der Nahrung in den Darmtrakt aufgenommenen Vitamine ersetzt, so 
daB ahnliche Lebensbedingungen wie im Organismus selbst geschaffen 
sind. Im iibrigen ist bekannt, daB, wenn die groBen Schwierigkeiten der 
ersten Anzucht im kiinstlichen Nahrmedium itiberwunden sind, einer 
Weiterkultivierung auf gew6hnlichen Nahrbéden nichts mehr im Wege 
steht. 

Die Isolierung des auf Endoplatten leuchtendrot wachsenden Keimes 
ergab in allen Fallen ein Bakterium, das unter bestimmten Umstinden, 
in der Regel bei weniger giinstigen, d. h. kargeren Lebensbedingungen, 
ein Pigment in den Nahrboden abscheidet, das von griiner Farbe, 
fluoreszierend und wasserloslich ist. 

Durch das Auftreten dieses Pigments ist die Zugehorigkeit der Spezies 
zur Gattung Pseudomonas, Familie Pseudomonadaceae, gesichert. Noch 
nicht gesichert jedoch war, ob es sich bei den isolierten Bakterien jeweils ; 
um die gleiche Pseuwdomonas-Art handelte. 

Es kam mir nun in erster Linie darauf an, bei allen untersuchten 
Trypetidenarten, die eingangs aufgefiihrt sind, dieses fast in allen 
Kulturen wiederkehrende Bakterium zu isolieren. Denn es schien zu- 
naichst nicht wahrscheinlich, daB die in verschiedenen Pflanzenteilen 
lebenden Arten der Trypetiden alle dieselbe Psewdomonas-Art als 
Symbionten in ihrem Darmtrakt besitzen sollten. Deshalb wurden alle 
, roten Keime“, die aus den in verschiedenen Infloreszenzen der einzelnen 
Kompositenarten sowie in Stengeln, Blattern und Friichten vorkom- 
menden Trypetidenarten isoliert wurden und wegen ihres griinen, 
fluoreszierenden Pigmentes als Angehérige der Familie Pseudomona- 
daceae anzusprechen waren, auf ihre sonstigen Eigenschaften eingehend 
- gepriift, um sie genau zu identifizieren. 
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Sehr auffillig war dabei die Feststellung, daB bei all diesen ge- 
ziichteten ,,roten Keimen‘ nach einiger Zeit auf der Endoplatte neben, 
bzw. unter den leuchtendroten Kolonien farblose helle Kolonien zum 
Vorschein kamen. Ich habe in jedem Falle den roten Keim vom farb- 
losen isoliert und ihn auf seine Eigenschaften hin gepriift, da auch der 
farblose Keim starke Fluoreszenz aufwies. 

In der folgenden Tabelle werden nun die symbiontischen Bakterien 
in ihren Kultureigenschaften aufgefiihrt. Ich halte mich hierbei an den 
Bestimmungsschliissel in Bercuys Manual, weil nach diesem Prinzip 
noch am ehesten eine Einordnung in das System médglich erscheint. 
Alle ,,roten Keime‘‘, die von den in Infloreszenzen lebenden Vertretern 
der Subfamilie Trypetinae ohne eigene symbiontische Einrichtungen, 
ebenso wie der Subfamilie Tephritinae mit zum Teil hochentwickelten 
Symbiontenorganen stammen, zeigen keinerlei Unterschiede in ihren 
Kultureigenschaften. Dasselbe gilt auch fiir die aus der tibrigen Sub- 
familie der Trypetinae geziichteten Bakterien, deren Larven in ver- 
schiedenem Milieu parasitieren. 

Ich beschrinke mich deshalb darauf, jeweils nur eine oder zwei 
symbiontische Bakterien aus den in verschiedenen Pflanzenteilen 
lebenden Arten anzufihren. 

Aus den angefiihrten Daten ist zunaichst zu ersehen, daB die rote und 
die farblose Modifikation jedes Bakteriums vollkommen identiseh sind. 
Ks gelingt nicht, den Keim in seiner roten Form rein zu ziichten; ebenso 
spalten auch bei der farblosen Variante einzelne Kolonien wiederum auf 
und liefern die rote Modifikation. Auch bei der einmal durchgefiihrten 
Einzellkultur mittels Tuschetropfen konnte gezeigt werden, daB sich 
aus einer einzelnen Zelle einer ,,roten Kolonie“, in der Folge wieder rote 
und farblose Kolonien ergaben, womit der Beweis geliefert wird, daB es 
sich bei den roten und farblosen Kolonien um einen auch sonst bei den 
Bakterien hiufig zu beobachtenden Formenwechsel (etwa ahnlich dem 
SR-Formenwechsel, VW-Formenwechsel, Wechsel zwischen spezifischer 
und unspezifischer Phase bei den Salmonellen) handelt. So miissen die 
rote und die farblose Modifikation als zu einer Art gehérig aufgefaBt 
werden. 


Aus der Tabelle 2 geht weiter hervor, daB die Symbionten der in den 
verschiedenen Pflanzenteilen lebenden Arten unter sich wiederum 
vollig identisch sind. Ich méchte lediglich auf einige geringfiigige Unter- 
schiede hinweisen, die in minimalen Schwankungen des py-Wertes und 
weiterhin in der Peptonisation von Lackmusmilch liegen. So erscheint 
die hierbei entstehende klare Fliissigkeit, z.B. bei der roten und farb- 
losen Modifikation des Bakteriums aus Rhagoletis alternata und Acidia 
cognata sowie bei der farblosen Modifikation aus der Spargelfliege 
(Platyparea poeciloptera), nicht hellgelb, sondern leicht blaulich. 
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Diese Modifikation diirfte sich in gleicher Weise erklaren lassen und 
vermag nichts an der Tatsache zu andern, daB es sich bei den Bakterien, 
die aus den in verschiedenen Pflanzen und Pflanzenteilen lebenden 
Trypetidenarten geziichtet wurden, um ein und denselben Symbionten 
handelt. 

Obwohl in Bercrys Manual 122 verschiedene Pseuwdomonas-Arten, 
die griinfluoreszierendes Pigment abscheiden, beschrieben sind, 1aBt 
sich der Symbiont mit keiner der aufgefiihrten identifizieren. Ich méchte 
ihn seiner hervorstechendsten Eigenschaft, seiner Verinderungsfahigkeit 
wegen, Pseudomonas mutabilis n. sp. nennen. 

DaB es sich bei Pseudomonas mutabilis tatsichlich um das sym- 
biontische. Bakterium der beiden Subfamilien der Tephritinen und 
Trypetinen handeln muB, 1a8t sich durch verschiedene Tatsachen noch 
erharten. ; 

Ks erscheint zunachst sehr merkwirdig und widerspricht auch allen 
Erwartungen, daB, obwohl die Larven in ganz verschiedenen Pflanzen 
und Pflanzenteilen leben, sich ein in allen Kultureigenschaften voll- 
kommen tibereinstimmendes Bakterium ziichten lie. Ich méchte diese 
verbliffende Tatsache als ersten Beweis dafiir anfiihren, daB es sich bei 
diesem Bakterium um den Symbionten handelt. Eine Verunreinigung 
des Untersuchungsmaterials selbst infolge unsteriler Praparation ist 
nicht denkbar, da der Darm nach der Priparation nochmals kurz keim- 
frei gemacht wurde und somit alle nur méglichen VorkehrungsmaBregeln 
getroffen waren. Der starkste Einwand, die Larven hatten wahrend 
ihres Lebens in den Pflanzen Gelegenheit, dieses Bakterium mit der 
Nahrung aufzunehmen — ein Einwand, der bei den steril geschliipften 
Fliegen in direkter Form entfallt —, ist selbstverstaindlich berechtigt. 
Um jedoch dariiber Klarheit zu erhalten, habe ich immer wieder Kon- 
trollversuche mit den Bliitenb6den der verschiedenen Kompositenarten, 
mit den in Frage Kommenden Stengeln, Blattern und Friichten angestellt, 
und zwar nach oberflachlicher Sterilisation durch Abflammen oder durch 
Abspiilen in Formalinlésung; teilweise lie ich sie vollkommen unbe- 
handelt. Das Ergebnis zeigte, daB aus allen Versuchsobjekten neben 

-gramnegativen Stibchen fast immer auch grampositive lange Stiébchen 
und grampositive Kokken ziichtbar waren. Selbstverstandlich handelt 
es sich bei den gramnegativen — allerdings in geringer Zahl — manchmal 
auch um Pseudomonas-Arten. Das ist nicht verwunderlich, da ja ein 
groBer Teil von letzteren als auf Pflanzen vorkommend, zum Teil sogar 
als pflanzenpathogen beschrieben ist. Doch stimmten die Kigenschaften 
dieser Arten nicht mit denen von Pseudomonas mutabilis tiberein. Da 
zu wiederholten Malen auch die Bliitenbéden, Friichte und Stengel 
untersucht wurden, aus denen die Larven entnommen waren, und es 
~ auch so nicht gliickte, den Symbionten daraus zu ziichten, halte ich eine 
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Infektion durch Nahrungsaufnahme im Falle des 
eA symbiontischen Bakteriums fiir ausgeschlossen. 
~ Die Einwanderung der grampositiven Stabchen 
| und Kokken jedoch kann in der Hauptsache auf 
diese Weise erklairt werden, ebenso die der tibrigen 
i gramnegativen Arten. Fir beide Falle laBt sich ein 
algal Uberdauern des Puppenstadiums feststellen, da 
sich manchmal auch aus den Ténnchen grampositive 
und andere gramnegative Elemente kultivieren 
lieBen. Trotzdem méchte ich nochmals darauf hin- 
weisen, daB die Zahl der Begleitkeime in den ein- 
zelnen Individuen nie tiber drei Arten hinausging, 
in vielen Fallen sogar tiberhaupt keine Begleitkeime 
auftraten. Als eines der hervorstechendsten Bei- 
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spiele méchte ich die Ceratitis-Larven nennen, die 
keine eigentlichen Symbiontenorgane besitzen. Aus 
allen in derselben Frucht minierenden Larven lieB 
sich Pseudomonas mutabilis in Reinkultur ziichten. 
Aus der befallenen Frucht dagegen war der Sym- 
biont nicht kultivierbar, jedoch ein anderer gram- 
negativer Keim mit Kolonien von schleimiger Be- 

schaffenheit. 
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Einen weiteren Beweis, daB es sich bei dem ge- 
zuchteten Bakterium um den Symbionten handelt, 
sehe ich darin, daB sich gerade aus den symbion- 
tischen Organen der Tribus Tephritini zu etwa 
85—90% Pseudomonas mutabilis in Reinkultur ziich- 
ten lie&. DaB dies nicht ausschlieBlich der Fall 
war, ist selbstverstaindlich, da durch die Abtren- 
nung der einzelnen Darmabschnitte mit dem Skal- 
pell eine Bewegung und damit Verschiebung der 
Bakterien innerhalb des Darmtraktes nicht immer 
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ganz zu vermeiden ist. SchlieBlich besteht auch 
keine Gewihr dafiir, daB gramnegative Bakterien 
erundsatzlich nicht in der Lage sein sollten, vom 
Mitteldarm her in die Blindsicke der Larve einzu- 
wandern. Ebenso zeigt es sich, da auch bei den 
Imagines, die eine besondere Region des Mittel- 
darmes als Wohnsitz der Bakterien haben, Pseudo- 
monas mutabilis wesentlich haufiger auftritt als im 
Vorder- und Enddarm. Doch gilt auch hier das 
fiir das Abtrennen der Abschnitte Gesagte. AuBer- 
dem wird nach Petri (1910) und StamMeEr (1929) 
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kurz vor der Verpuppung ein groBer Teil der Bakterien tiber den Enddarm 
abgestoBen. Allerdings gelang es mir trotz mehrmaliger Versuche nicht 
aus den Abscheidungen der Larven die Bakterien zu ziichten. Sie 
blieben in allen Fallen steril. Bei den Imagines war, wie schon erwahnt, 
die Kultivierung wesentlich schwieriger, vor allem bei den gekescherten 
und den in Berithrung mit den Infloreszenzen geschliipften Exemplaren. 
Besonders haufig zeigte sich der Symbiont in Kulturen aus dem Eileiter 
und dem Ovipositor legefihiger Weibchen, wohin die Bakterien zur 
Ubertragung auf die Hier verbracht werden. 


Tabelle 3. 
Larven Puppen Imagines 
Untersuchte Arten 
I EX uy II Fg pik 
Tephritis cOnurd «4 «ess a 16 16 0 0 43 32 
Tephritis dilacerata. . . . 1... 0 0 7 5 71 53 
Pephrites cometas oiaiwita: Soe bat 9 0 0 18 14 
Trypanea stellata. . ....... 18 13 0 0 21 Peel 
Ayphosia milan... 1. . 15 15 0 0 OT O 
Chaetostomella onotrophes .... . 44 31 0 0 25 } boy 
Rhagoletis cerast, si 6 lacs aie % 55 42 0 0 0 0 
Rhagoletis alternata. ....... 29 18 8 5 63 41 
Platyparea poeciloptera ...... 30 22 6 2 ey ad 
Ceratttis capitata 1. ws el 15 | 15 0 0 0 0 


I = Zahl der untersuchten Individuen; IT = Haufigkeit des Auftretens des 
Symbionten. 


- Zur Veranschaulichung der Ziichtungsergebnisse mag die beigefiigte 
Tabelle dienen, die die Verhiltnisse bei einigen Arten wiedergibt, von 
denen ich Gelegenheit hatte, eine gentigende Anzahl von Individuen zu 
untersuchen. Denn ein Beweis mittels statistischer Methoden ist nur 
dann berechtigt, wenn durch die Masse die ,,Gefahr der kleinen Zahl“‘ 
ausgeschaltet werden kann. 

Der liickenlose Beweis, da Pseudomonas mutabilis der Symbiont 
ist, ist jedoch nur dann erbracht, wenn alle Entwicklungsstufen mit 
ihm infiziert bzw. vergesellschaftet sind. Daf auch bei den Puppen die 
Kultur méglich war (zu etwa 50%), habe ich bereits ausgefiihrt, obwohl 
gerade hier nur ganz wenige Bakterien dieses Stadium tiberdauern und 
die Schwierigkeit der Anzucht deshalb besonders groB ist. Das wichtigste 
Zwischenglied jedoch wiirde das abgelegte Hi darstellen, das nach den 
Untersuchungen von StaMMER und Prrrt (1910) beim Durchgang durch 
den Ovipositor mittels der Ubertragungsrinnen mit dem Symbionten 
versehen wird. ,,Es ist mit einer Schleimhaut bedeckt, die der Vagina 
entstammt. Diese Schleimschicht ist am schwachsten am Mikropylenpol 
ausgeprigt, dagegen findet sich an dem bei der Eiablage vorangleitenden 
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unteren Pol stets ein groBer Schleimklumpen, in dem zahlreiche Bak- 
terien eingebettet liegen“ (StamMER 1929, S. 503). Leider gelang es nur, 
die Spargelfliege (Platyparea poeciloptera) und. Rhagoletis alternata zur 
Hiablage zu bringen. Obwohl die Imagines der iibrigen Arten bei 
: Fiitterung ein Alter von drei bis vier Wochen erreichten und durch Zu- 
gabe von Bliitenképfen ihre natiirliche Umgebung nachgeahmt wurde, 
kam es nie zur Kopulation und Eiablage. Die Hier lieB ich in kleinsten 
Stiickchen des Stengels bzw. der Frucht ablegen, welche vorher vollig 
keimfrei gemacht waren. In beiden Fallen lieBen sich von allen unter- 
suchten Eiern die Symbionten, d.h. Pseudomonas mutabilis ziichten. 
Damit war die Beweiskette geschlossen und wenigstens bei diesen beiden 
Arten ein Zweifel daran, daB es sich bei der geziichteten Psewdomonas- 
Art um den Symbionten handelt, véllig ausgeschlossen. Kontroll- 
versuche, die gleichzeitig an Stengeln und Friichten vorgenommen 
wurden, verliefen negativ. Ebenso zeigten steril aus den Ovarien pripa- 
rierte Kier niemals ein Wachstum. 


Da es méglich war, von einigen Arten der Try petiden gentigend viele 
Larven zu erhalten, wurde auch der Agglutinationstest durchgefiihrt. 
Zur Verfiigung standen Larven von T'ephritis conura, Rhagoletis cerasi 
und Platyparea poeciloptera. Von ersterer Art wurden die Blindsicke 
von etwa 350—400 Larven, von den beiden tibrigen eine fast gleich groBe 
Anzahl von Darmen verarbeitet. Drei Kaninchen wurden tiber.6 Wochen 
hinweg, zweimal wochentlich mit 0,5 cm? der aus den Blindsicken bzw. 
Darmen gewonnenen und mit Phenol konservierten Bakterienauf- 
schwemmung (also insgesamt 6cm*) intravends immunisiert. | Die 
Agglutination mit den jeweils aus der zugehérigen Larvenart geziichteten 
Bakterien erfolgte bis zu einem Titer von 1:100, die ibrigen aus anderen 
Trypetidenarten kultivierten Pseudomonas mutabilis-Keime wurden 
unterschiedlich bis 1:25 bzw. 1:50 agglutiniert. 


Aus diesen Ergebnissen kann geschlossen werden, daf es sich bei den 
geztichteten Bakterien um Varianten von Pseudomonas mutabilis handelt, 
bei dem Teilantigene um ein geringes gegeneinander variieren und so 
_ die Titerunterschiede bedingen. Eine: Agglutination mit Pseudomonas 
savastanoi, Agrobacterium luteum (s. S. 506) und anderen Begleitkeimen 
war nicht zu beobachten. 


- Damit scheint nun gesichert, daB die aus den einzelnen Trypetiden- 
arten isolierten symbiontischen Bakterien dieselben Kultureigenschaften 
besitzen und sich ihren agglutinatorischen Fahigkeiten zufolge als 
Varianten von Pseudomonas mutabilis erweisen. Auf Grund dieser 
Tatsachen kann als erwiesen gelten, da Pseudomonas mutabilis der 
Symbiont aller untersuchten Angehérigen der Subfamilie Trypetinae 
und Tephritinae ist. 
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2. Die Symbionten der Subfamilie Dacinae 


Uber die Symbiose der Subfamilie Dacinae liegen drei Arbeiten von 
Perri vor. Seine letzte Verdffentlichung stammt aus dem Jahre 1910, 
in der er die symbiontischen Einrichtungen von Dacus oleae, die wechsel- 
seitigen Beziechungen zwischen Wirt und Symbionten und deren Uber- 
tragung eingehend beschreibt. Nach den Angaben von Perri handelt es 
sich um einen Mikroorganismus, der auch auf den Olivenbaéumen vor- 
kommt und von ihm Ascobacterium luteum genannt wird. Es bildet in 
den Blindsiicken der Larve mit dem eigentlichen Symbionten Misch- 
kolonien. Als diesen tatsichlichen Symbionten vermutet Petri (1910) 
das Bacterium savastanoi SmitH, das gleichzeitig als der Erreger der 
Rogna (Rotz) bei den Olivenbéumen angesehen wird. Es ist ihm nicht 
gelungen, das Bacterium savastanoi SMitTH aus Dacus selbst zu kultivieren. 
Er schreibt: ,,Das einzige Mittel, um seine Identitat mit dem Rotz- 
bacillus nachzuweisen, besteht darin, daB man die Bakterien der Schlund- 
driise, welche aus einer vor kurzem in sterilem Mittel geborenen Fliege 
stammen, den Olivenadsten einimpft. So kann man gewohnlich typische 
Rotztuberkel erlangen, aus welchen man durch die tblichen Verfahren 
einen Organismus isolieren kann, der mit dem Bacterium savastanot 
identisch ist. Solange es nicht méglich ist, ein Nahrsubstrat zu erlangen, 
welches. eine vom Insektendarme direkt isolierte Bakterienkultur ge- 
stattet, kann der Zweifel, ob Bacterium savastanoit wie Ascobacterium 
luteum eine Unreinigkeit darstellen, nicht ganzlich schwinden.‘‘ Soweit 
die Ausfiihrungen Prrris (1910, S. 360). Vielleicht darf bereits an dieser 
Stelle darauf hingewiesen werden, daf es sich bei den aus Dacus ent- 
nommenen und in die Olivenbaume tiberimpften Bakterien nur um eine 
Mischpopulation beider handeln konnte. 

Ferner behauptet Prrri (1910), daB das Ascobacteriwm lediglich von 
der Larve auf die Imago weitergegeben werden kann — eine Ubertragung 
auf das Ei kommt nur in seltenen Fallen vor —, der Symbiont jedoch 
bei der Eiablage durch Absonderung der Analdriisen tibertragen wird. 
Das Ascobacterium dagegen soll nach PErri sogar iiber den After in den 
Enddarm eindringen und von hier aus erst in die Blindsiicke einwandern. 

Uber das Ascobacterium luteum liegen ferner Arbeiten von Prrrt 
aus den Jahren 1904 und 1905 vor, in denen er das aus den Blindsacken 
geztichtete Ascobacterium nach verschiedenen Richtungen hin beschreibt. 
Er war damals noch der Ansicht, da8® dieses Ascobactertwm der Symbiont 
von Dacus oleae sein miisse. Leider sind seine Angaben, die sich lediglich 
auf eine genaue Beschreibung der Kolonien, deren Gré8e und Farbe 
beschranken, fiir unsere heutigen Anforderungen nicht geniigend, um 
damit ein Bakterium hinreichend zu identifizieren. Das einzige genauere 
Kennzeichen liegt vielleicht in der Angabe, daf es sich um einen Bazillus 
von kokkiformer Gestalt handelt, der lipolytische Fahigkeiten aufweist. 
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Da beide Bakterien auch in naher Beziehung zu der Entstehung der 
Rotztuberkeln bei Olivenbiumen stehen, sollen an dieser Stelle auch die 
diesbeziiglichen Untersuchungen, soweit erforderlich, Erwahnung finden. 
Kine im Jahre 1907 erschienene Arbeit Prrris versucht die bis dahin 
von ihm selbst und von verschiedenen anderen Forschern vorliegenden 
Ergebnisse tiber den Erreger der Rogna zusammenzufassen und gleich- 
zeitig zu klaren. Es ist sehr schwer, diese Verhaltnisse zu durchleuchten, 
da die Forscher, wie es den Anschein hat und sie auch gegenseitig von 
sich behaupten, keine Reinkulturen von Bakterien vor sich hatten. 
Perri gibt drei Arten von Bakterien an, die er unter dem Sammel- 
namen Bacillus oleae (Arc.) Trev. in ihren Kultureigenschaften auffihrt. 

Es handelt sich dabei um Bacillus oleae « (SmrrH), um Bacillus 
oleae B und Bacillus oleae y (BERLESE = Bac. oleae tuberculosis = Asco- 
bacterium luteum Bases). Leider ist auch hier die Beschreibung der 
Eigenschaften so ungenau, daB sie keine sichere Diagnostik fiir den 
bedeutet, der dieselben Bakterien zu ziichten hat. Lediglich der von 
Smita isolierte und beschriebene Bacillus oleae x, den auch PETRI seinen 
Versuchen zufolge als den wirklichen Erreger der Rogna bezeichnet, 
ist in mehreren Kultureigenschaften angegeben. 

Vergleicht man die von Perri fiir diese drei Mikroorganismen in 
Tabellenform aufgefitihrten diagnostischen Merkmale; so kommt man 
zu der Ansicht, daB es sich bei Bacillus oleae y, wahrscheinlich auch 
bei Bacillus oleae « nicht um Reinkulturen handeln kann. Wahrschein- 
lich hat Pernt, als er seine Untersuchungen tiber die Identitaét des Rotz- 
bazillus durchfiihrte, nicht mit einer Reinkultur von Bacillus oleae « = 
Bacterium savastanoi, sondern mit einer Mischkultur von « und y 
gearbeitet. Dies ist um so eher zu vermuten, als er selbst bestrebt war, 
das Aussehen der Mischkolonien anzugeben, die aus den beiden Bakterien 
entstehen, wenn sie jeweils nach Wachstumsdauer, Alter und Uppigkeit 
verschieden sind.» Er selbst meint, daB, entgegen seiner 1905 geiiuBerten 
~ Ansicht, ,sogar die Gegenwart des Zentralkernes aus gekapselten 

Elementen an und fiir sich kein sicheres Urteil iiber die Reinheit der 
Ascobacterium-Kolonien gestattet (PETRI 1907, S. 536). 

Ein Jahr nach Prrrt-veréffentlichte 1908 E. F. Smrru, drei Jahre 
nach seiner ersten Arbeit, seine ;,Recent Studies of the Olive-tubercle 
Organism“. Er bemiihte sich mit Erfolg, die auf diesem Gebiete vor- 
liegenden Untersuchungsergebnisse, deren erste von ARCANGELI bereits 
aus dem Jahre 1886 stammen, zu ordnen. Bei seinen Impfversuchen 
bestitigte er aufs neue seine Feststellungen aus dem Jahre 1905, daB der 
Bacillus oleae « SmirH als der eigentliche Erreger der Rogna anzusehen 
sei. Er gibt ihm die Bezeichnung Bacterium savastanoi und liefert eine 
eingehende Beschreibung dieses Mikroorganismus, die sich wiederum 
weitgehend mit dem dufBeren Aussehen und der GréBe der Kolonien 
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befaBt. Eine zweite Beschreibung gilt dem Bacillus oleae 8 dem Scutrr- 
Grorainischen Mikroorganismus, die aber infolge ihrer Unvollstandig- 
keit nicht zur Aufnahme in Brercrys. Manual fihrte. Obwohl Smrrx 
schreibt: ,,During this study it was learned that'a yellow schizomycete, 
perhaps more than one, quite frequently accompanies or follows the 
parasite’ (1908, S. 126), geht er auf diesen tiberhaupt nicht ein. 
Soweit. die Ergebnisse friitherer Forscher. Die Ausfiihrungen be- 
weisen, da sowohl im Falle der Rogna als auch der symbiontischen 
Bakterien der Dacus oleae keine letzte Klarheit erreicht werden konnte. 
Das Material, das mir fiir meine Untersuchungen zur Verfiigung 
stand, war leider nicht besonders umfangreich. Ein grofer Teil der 
iibersandten Larven der Dacus oleae hatte sich nicht nur schon ver- 
puppt, sondern war bereits vorher ausgeschliipft, ein anderer hatte schon 
die Bakterien aus den larvalen Blindsicken ausgestoBen. Es handelte 
sich um Larven, Puppen und Imagines der Herbstgeneration. Es gelang 
mir in fast allen Fallen sowohl aus den Blindsaicken der Larven als auch 
aus den einzelnen Darmabschnitten der Larven und Imagines ebenso 
bei den Tonnchen ein Anwachsen der Bakterien auf dem Spezial- 
néihrboden zu erzielen. Die Kolonien auf festen Naihrb6den sowie das 
mikroskopische Ausstrichpraparat deuten darauf hin, daB es sich auf 
Grund der verschiedenen Lange der Bakterien um Mischkulturen von 
mindestens zwei Bakterien handeln ko6nne. Grampositive Stabchen 
traten in einigen Fallen auf. Die auf Agar-Agar ausgestrichenen, zuerst 
farblosen Kolonien nahmen zum Teil jeweils nach einigen Tagen bei 
starkerem Wachstum eine gelbe Farbe an, andere blieben mehr weiB, 
wobei die einzelnen Angaben Perris beziiglich der Farbverainderung 
bei Mischkulturen von Pseudomonas savastanoti und Ascobacterium 
luteum von. farblos: tiber strohgelb zu lichtgelb beobachtet werden 
konnten. Vermutlich handelt es sich um Mischkulturen dieser beiden 
Mikroorganismen. Die Isolierung bereitete groBe Schwierigkeiten und 
ergab zunichst einzelne Kulturen, die auf Agar gelb gewachsen waren 
und deren Priifung auf Lackmusmilch nach angemessener Zeit. zur 
Peptonisation fiihrte. Zum anderen lieferten sie farblose bis lichtgelbe 
Kolonien, die erst nach wochenlangem Stehen die Lackmusmilch peptoni- 
sierten,wiahrend sie schon in kurzer Zeit eine alkalische Reaktion zeigten. 
Die rein farblosen Kolonien dagegen lieSen die Lackmusmilch alkalisch 
werden. Ein wesentlicher Unterschied im Ausstrichpraparat zeigte sich 
nicht. Nitrat wurde nicht reduziert, Gelatine nicht verfliissigt. [Die 
Methode nach Ciark (1955) war mir zu diesem Zeitpunkt noch nicht 
bekannt.] Auch ergaben die farblosen bzw. tiblich als wei bezeichneten 
Kolonien keine Abscheidung eines griinen, fluoreszierenden, wasser- 
léslichen Pigmentes in den Niahrboden, eine EKigenschaft, die zwar von 
SmirH und Perri selbst nicht erwahnt, in der letzten Beschreibung in 


————— 
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‘Bercrys Manual 1948 nach Brown (1932) jedoch fiir den von Prrrt 
vermuteten Symbionten angegeben wird. Auf Grund dieser nicht be- 
-schriebenen Eigenschaft wurde das Bacterium savastanoi Smrru in der 
1. Auflage von Brerenys Manual 1923 als Phytomonas savastanoit und 
nicht als Pseudomonas savastanot aufgefiihrt. 

Obwohl die Eigenschaften eines Teiles der so erhaltenen Kulturen 
fiir das Bacterium savastanoi iibereinstimmen, erschien mir doch auf 
Grund dieses griinfluoreszierenden Pigmentes das wirkliche Vorliegen 
dieses Bakteriums gegeben. Denn es wire sonst durchaus mdglich, daB 
es sich nicht um den gesuchten Symbionten, sondern um einen ahnlichen 
Begleitkeim handeln wiirde. Nach alldem mu8te man an das Vor- 
-handensein von Mischkulturen denken, die sich vorlaiufig, trotz aller 
Bemiihungen, nicht vollkommen trennen lieBen. Auch die Eigenschaften 
des gleichzeitig mit ihm zusammen wachsenden, an sich oft kokkiform 
erscheinenden zweiten Bakteriums decken sich fast vollstaéndig mit 
denen der Psewdomonas, wie sie von Prrri fiir das Ascobacterium an- 
gegeben sind. Die Bildung von Kapseln konnte nicht beobachtet werden, 
da diese sich nur unter ungiinstigen Lebensbedingungen ausbilden. 
Perri (1905, S. 399) aber verzichtet in seiner ausfiihrlichen Arbeit tiber 
diesen Mikroorganismus auf eine weitere Angabe von Kigenschaften, 
,,da die Charaktere dieser Kolonien eine ganz sichere diagnostische Note 
_ darstellen‘‘, eine Behauptung, die er, wie bereits erwaihnt, 1907 nicht 
mehr aufrechterhalt. Vielmehr ist er dann der Ansicht, daB ,,das Fehlen 
jeglichen Antagonismus zwischen den beiden Bakterien sehr leicht eine 
Verschmelzung der noch ganz kleinen, dem bloBen Auge unsichtbaren 
Kolonien zu einer einzigen Kolonie bewirkt“ (PeTRI 1907, 8. 535). 

Da die durchgefiihrten Isolierungsversuche zunichst keine be- 
| friedigenden Ergebnisse zeitigten und die Annahme, es miisse sich immer 
noch um Mischkolonien handeln, wahrscheinlich nicht ungerechtfertigt 
war, auBerdem die anfallende Arbeit eine weitere eingehende Bearbei- 
tung nicht gestattete, wurden die isolierten Kulturen auf Stichagar 
verbracht und, um sie zu erhalten, mehrere Male tiberimpft. 

Als ich nun nach etwa einem %/, Jahr zur Klarung der Verhaltnisse 
diese Kulturen erneut auf -Endoplatten ausstrich, stellte sich nach 
wenigen Tagen die Abscheidung eines griinen, wasserléslichen Pigmentes 
ein. Gleichzeitig bestatigte sich die Vermutung, da es sich immer noch 
um Mischkulturen handle, bei denen in einem Falle das fluoreszierende, 
im anderen Falle das nicht fluoreszierende Bakterium vorherrschend 
war. Das Isolieren gelang erst nach mehrmaligem Uberimpfen voll- 
standig, wurde jedoch dieses Mal durch das aufgetretene Pigment 
wesentlich erleichtert. Auch hier bestatigte sich so wiederum die Er- 
fahrung, daB diese Pigmentbildung, wie bereits fir Pseudomonas muta- 
bilis erwahnt, nicht immer eintritt, und zwar fast nur unter Nahrungs- 
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mangel auf Primitivnihrbéden oder in Stichkulturen. Daraus léBt sich 
auch erklaren, daB weder Perri noch Smitu, die beide mit diesem Bak- 
terium gearbeitet haben, dieses Pigment erwihnen. Die endgiiltige 
Isolierung ergab nun zwei, bereits auch nach dem Ausstrichpraéparat 
verschiedene Bakterien. Im ersten Falle handelt es sich um gram- 
negative Kurzstabchen von etwa 0,5—0,75 wu Dicke und 1,4—3,5 u 
Lange. Letztere kann sich auf verschiedenem Nahrsubstrat etwas 
verandern. Meistens treten sie nach dem Farben nicht klar heraus, 
sondern scheiden schleimige Stoffe aus und sind untereinander ver- 
kettet. Diese Beobachtung deckt sich mit den Angaben Perris (1910, 
S. 359), da& ,,die Bakterien in der Imago 24—48 Std nach der Geburt 
eine durchsichtige schleimige Substanz darstellen, die untereinander 
verkettete. Anhaiufungen bilden.“ 

Das zweite Bakterium stellt sich nach dem Ausstrichpraparat meist 
als kokkiform dar (0,5—0,8 uw dick und 1,0—1,6u lang), doch ergeben 
Veriinderungen des Nahrbodens auch eine mégliche Verlangerung zu 
sehr kurzen und dicken Stiibchen. Die genaue Uberpriifung der Kultur- 
eigenschaften beider Bakterien lieferte folgende Ergebnisse, die in 
Tabelle 4 aufgeftihrt sind. 

Aus dieser Tabelle laBt sich entnehmen, daB es sich bei der Rein- 
kultur von Bakterium 1 tatsichlich um Pseudomonas savastanot SMITH = 
Bacterium savastanoi Smith = Phytomonas savastanoi SmiTH handelt, 
da es in allen angefiihrten Kultureigenschaften mit ihm tibereinstimmt. 
Somit ist die bloBe Vermutung Perris durch die direkte Anzucht des 
Symbionten aus Dacus oleae bestiatigt. 

Bei Bakterium 2 miiBte es sich um das Ascobacterium lutewm 
handeln, soweit sich dies auf Grund der angegebenen tatsichlich spezi- 
fischen Merkmale sagen lit. Vergleichen wir nun die genauen Daten 
der beiden Bakterien mit den Beschreibungen von Perrri fiir den 
Bacillus oleae «, B und y aus den Rotztuberkeln, so wird man wohl zu 
dem Schluf kommen miissen, da es sich bei seinem Bacillus oleae y = 
Ascobacterium nicht um eine Reinkultur, sondern um eine Mischkultur 
von Pseudomonas savastanoi und Ascobacterium luteum gehandelt hat. 
Daraufhin deutet die Angabe iiber zuerst weiBe, fast farblose Kolonien, 
die langsame Gelatineverfliissigung, das Unverindertbleiben der Lack- 
musmilch und*die Beweglichkeit, Beobachtungen, die ich an den Misch- 
kulturen ebenfalls machte. Es spricht alles dafiir, daB es sich um eine 
Mischkultur gehandelt hat, bei der das Ascobacterium nicht in gréBerer 
Menge beteiligt war, so dafs seine Eigenschaften, wenigstens soweit sie 
von Prtri beschrieben sind, sich an und fiir sich mit deren der Pseudo- 
monas savastanoi decken. 

Zunichst aber léBt sich zusammenfassend feststellen: Es ist mir 
gelungen, den von Prrri vermuteten Symbionten aus den Larven, 
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Tabelle 4 
a a I See a 
| Bacterium 1 Bacterium 2 
= Pseudomonas savastanoi = Ascobacterium luteum 
ep re see tl ee i eared as cea deat alae ae 
FARGune gre gramnegativ gramnegativ 
Groiens wir os. 0,5—0,75 0,5—0,8 
x Kurzstabchen x kokkiform 
1,43,5 1,0—1,6 

Beweglichkeit .. . 1—4 PolargeiBeln keine PolargeiBeln 

lebhaft beweglich unbeweglich 
Koloniebildung 

AUEGA COT oo seciihai's flach, feucht glanzend, flach-kugelig, feucht 
durchscheinend, griinfluo- glanzend, milchig weiB 
reszierendes, wasser- 

lésliches Pigment 
Dextrose-Bouillon. . keine Haut keine Haut 
Dextrose-Garréhrehen| Bildung von Saure ohne keine Saurebildung, aerob 

Gas, aerob 
Laktose-Garroéhrchen keine Saurebildung, aerob keine Saurebildung, aerob 
Temperaturoptinum 20° C 20°C 
Indolbildung. .. . — — 
H,S-Produktion . . — =F 
Nitratreduktion . . —_— gees = 
Lackmusmilch . . . alkalisch peptonisiert (nach langer 
Zeit) 
Gelatineverdauung . — + 
Starkeabbau. .. . + = 
Harnstoffangriff . . | 3" -_ 
Kapselbildung . . . — + (selten zu beobachten) 
Verwertung von pa-Wert pu-Wert. 

Glukose. . . Tid 7,4 7,8 
Laktose. . . Tegal 7,8 Testo 
Maltose ... 7,6 7,8 eho) 
Saccharose. . 7,6 7,4 7,85 
Raffinose . . | 7,7 ; Wings | au 


Puppen und Imagines von Dacus oleae zu ziichten, ebenso das meist 
mit ihm zusammen im Darm vorkommende Ascobacterium. Fir das 
letztere war bis jetzt infolge der fehlenden genauen~ Daten eine Kin- 
ordnung nach dem Bestimmungsschliissel von Berazy nicht méglich. 
Deshalb ist es lediglich ohne Beschreibung seiner Kultureigenschaften 
im Anhang aufgefiihrt. Die im Jahre 1896 von Baszs und auch noch 
von Perri vorgenommene Zuordnung zur Gattung Ascobacterium wegen 
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des Auftretens von gekapselten Elementen ist heute nicht mehr ver- 
tretbar. Auf Grund seiner Eigenschaften diirfte der vorliegende Mikro- 
organismus zur Familie Rhizobiaceae gehéren. Die Familie umfaBt 
drei Gattungen, von denen Rhizobium sich auf Leguminosen findet, die 
zweite, Chromobacterium, ein violettes Pigment erzeugt, wahrend die 
dritte Gattung Agrobacterium als pflanzenpathogen an Wurzeln vor- 
kommt, beziehungsweise Hypertrophien an den Zweigen hervorrutt, 
ohne freien Luftstickstoff zu fixieren. 

Da die wenigen zur Gattung Agrobacterium gehérenden Arten, die 
fast alle zuerst als Phytomonas oder Pseudomonas beschrieben wurden, 
fast ausnahmslos Kapselbildung zeigen und auch die sonstigen Eigen- 
schaften nicht sehr stark von denen des Ascobacteriums abweichen, vor 
allem Kohlenhydrate nicht unter Saiurebildung abgebaut werden, ist es 
wahrscheinlich, daB das Ascobacterium luteum zu dieser Gattung gehort. 
Ich méchte es deshalb als Agrobacterium luteum bezeichnen. 

Nicht ganz von der Hand zu weisen ist schlieBlich sogar die Vermu- 
tung, daB nicht Pseudomonas savastanoi, sondern das Agrobacterium die 
Rotztuberkeln hervorruft. Um dies nachzuweisen, waren allerdings 
ausgedehnte Impfversuche an Olivenbaumen notwendig. Ich bin gerne 
bereit, die geztichteten Reinkulturen dieser beiden Bakterien fiir Impf- 
versuche, die ich leider nicht selbst durchfiihren kann, zur Verfiigung 
zu stellen. 

Perri gibt an, dai Pseudomonas sdvastanoi. regelmaBig in Dacus 
oleae vorkommt, und so scheint es sicher, daB es sich bei diesem Mikro- 
organismus um den Symbionten handelt. Der tatsaichliche Beweis lieBe 
sich nur durch eine groBe Zahl von untersuchten Individuen erharten 
oder durch die Kultivierung und Identifizierung der Bakterien vom 
abgelegten Ei. Ascobacterium = Agrobacterium luteum dagegen ist ein 
Begleitkeim, dessen Bedeutung fiir Dacus oleae zunachst noch ungeklart 
ist. Auch lassen sich diese Ergebnisse nicht auf die ganze Subfamilie 
ausdehnen, da fiir die Untersuchungen nur Dacus oleae GMELIN zur 
Verfiigung stand. 


3, Begleitkevme 


Wie schon in den vorangegangenen Abschnitten erwaihnt, wurden 
in vielen Fallen neben dem eigentlichen Symbionten Begleitkeime 
geziichtet. Dabei handelte es sich 1. um grampositive Stabchen, 2. um 
grampositive Kokken, 3. um gramnegative Elemente von mehr oder 
weniger groBer Lange. Die grampositiven Bakterien sind in der Minder- 
zahl, und die Haufigkeit ihres Auftretens liegt bei Larven durchschnitt- 
lich zwischen 5 und 10% (entsprechend bei Puppen und steril ge- 
schlipften Imagines), bei den gekescherten und nicht steril geschliipften 
Fliegen zwischen 10 und 20%. Bei den isolierten grampositiven Kokken 
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handelt es sich in der Regel um Staphylococcus aureus oder ihm sehr 
nahe stehende Arten. Die grampositiven langen Staibchen — kurze 
grampositive Stabchen lieBen sich niemals ziichten — waren Angehérige 
der Subtilis-Gruppe. 

Diese treten auch mit groBer RegelmaBigkeit in den Bliitenképfen 
der Kompositen auf, so daf sie, wie bereits ausgefiihrt, auf dem Wege 
der Nahrungsaufnahme in den Darmkanal gelangen. Erstaunlich aller- 
dings ist es, da ihre Zahl neben den gramnegativen Bakterien auBerst 
gering ist, was die Annahme nahe legt, daB sie entweder durch Ver- 
dauung unschaédlich gemacht oder in ihrer Vermehrung durch anti- 
biotische Fahigkeiten der gramnegativen Flora gehemmt werden. 

Bei den gramnegativen Elementen jedoch liegen die Verhaltnisse 
sehr viel komplizierter. Denn die Zahl der Arten, die ich im Verlaufe 
meiner Untersuchungen als Begleitkeime des Symbionten isolieren 
mute, war so hoch, daB es mir zeitlich unméglich war, diese alle in 
ihren simtlichen Eigenschaften zu erfassen. Zudem ist es bei den meisten 
nicht méglich, sie ihren Daten zufolge mittels des Bestimmungsschliissels 
von BERGEY mit einer der beschriebenen Arten zu identifizieren. Um 
dennoch einen kurzen Ausschnitt aus der Fiille dieser Begleitkeime zu 
_ geben, fiihre ich in nachstehender Tabelle eine kleine Anzahl von ihnen 
auf. Ihre Bestimmung jedoch gelang meistens nicht, da nur wenige von 
ihnen beschrieben sind. So konnte nur fiir manche von ihnen eine Ein- 
ordnung zu einer ihnen nahestehenden Art vorgenommen werden. 


Hinweise auf die Bedeutung der Symbiose 
Jede Symbiose wirft die Frage auf, welchen Vorteil der Wirt aus ihr 
zieht. Zur Diskussion dieser Frage, nicht zu ihrer Klarung, moéchte ich 
von einigen Versuchen berichten, die ich im Rahmen der Arbeit durch- 
fiihren konnte. So sollte durch Abwandlung des Nahrbodens der Stoff- 
wechsel der symbiontischen Bakterien und seine Auswirkungen auf das 
Wirtstier geklart werden. Insgesamt wurde das Verhalten von Pseudo- 
monas mutabilis (isoliert von den in verschiedenen Pflanzenteilen lebenden 
Trypetidenarten), von Pseudomonas savastanoi und Agrobacterium 
luteum geprift. Zu diesem Zweck wurde ein synthetischer Grundnahr- 
boden folgender Zusammensetzung verwendet: 
Aqua dest. 1000 (NH,),SO, 10 


KH,PO, 5 .Na-Citrat 0,5 
K,HPO, Os — Nee 
MgSO, 0,1 


Dieser Grundnahrboden wurde durch Zugabe verschiedener Ver- 
bindungen entsprechend abgewandelt. So enthielten, wie aus Tabelle 6 
ersichtlich, die Nahrbéden 1—5 iiberhaupt keine N,- Quelle und sollten 
den Beweis erbringen, ob eine Assimilation von Luftstickstoff statt- 
findet. Um auch jeglichen Einflu8 von NH, aus der Luft auszuschalten, 
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wurden Kontrollversuche durchgefiihrt, indem durch Erhitzen die 
NH;-Reste aus den Réhrchen ausgetrieben wurden. AnschlieBend 
wurden sie in einen Exsiccator iiber konz. H,SO, vor und nach dem 
Beimpfen verbracht. Der Zusatz von Berean (4) und Oxalessig- 
ester (5) sollte eine Angleichung an die in den Tieren gegebenen physiolo- 
gischen Bedingungen schaffen. (Die sonst dafiir verwendete Oxalessig: 
sdure stand mir nicht zur Verfiigung.) 

Die Nahrbéden 6, 7 und 8 enthielten auBerdem als einzige N,- Quelle 
(NH,),SO,. Durch die Naihrbéden 9, 10 und 11 sollte der Abbau von 
EiweiSverbindungen, die in der Nahrung der Larven in groBer Menge 
vorhanden sind, gepriift werden, mittels der Nahrbéden 12 und 13 der 
Abbau von Harnstoff und Harnsiure. 

Die Ergebnisse der Tabelle 6 zeigen zunadchst, daB sich die Sym- 
bionten, obwohl es sich um das gleiche Bakterium handelt, an die 
Ernahrung des Wirtstieres angepaBt haben: 1. Das Wachstum von 
Pseudomonas mutabilis aus Ceratitis capitata ist auch noch auf Nahr- 
boden 1 ohne Zusatz von (NH,),SO, besser als das der tibrigen. Denn die 
Ernahrung durch den Fruchtsaft bringt besonders groBe Mengen Glukose 
in den Darmtrakt. 2. Aus demselben Grunde zeigt Pseudomonas muta- 
bilis aus der Spargelfliege (Platyparea poeciloptera) auf dem raffinose- 
haltigen Naihrboden (3) ohne Zusatz von Stickstoff ein besseres Wachs- 
tum. 3. Der Abbau von Leucin als N,-Quelle ist besonders gut bei 
Pseudomonas mutabilis aus den in Infloreszenzen lebenden Trypetiden- 
arten und aus Platyparea poeciloptera, da die Bliitenképfe der Kompo- 
siten und die Spargelstengel nach der Feststellung mittels Papier- 
chromatogramm das Leucin in sehr reichlichen Mengen enthalten. Der 
Abbau bzw. Wiederaufbau jedoch erfolgt nicht tber NH. 4. Dies trifft 
auch fiir Prolin zu, das ebenso auffallend gut von Pseudomonas mutabilis 
aus Ceratitis capitata als N,-Quelle verwertet wird, da es in groferer 
Quantitaét in Orangen enthalten ist. 

Weiterhin zeigt sich, daB Pseudomonas mutabilis und Pseudomonas 
savastanoi auf N,-freien Nahrbéden nur schlecht zu wachsen vermogen. 
Wird jedoch dem stickstofffreien Nahrboden (4) Bernsteinsiéure zu- 
gesetzt, so tritt eine Steigerung des Wachstums ein. Auch diese Tatsache 
mag dafiir sprechen, dais Pseudomonas mutabilis der Symbiont ist, da 
das Agrobacterium diese Fihigkeiten nicht besitzt. Erstaunlich jedoch 
ist, daB bei Zugabe von (NH,),SO, zu Bernsteinsaure (7) das Wachstum 
zunachst vollstandig gehemmt und diese Hemmung erst nach 8—10 Tagen 
von den Bakterien tiberwunden wird, auch von Agrobacterium luteum. 

Oxalessigester ohne Zusatz von (NH,),SO, (5) wird nicht verwertet 
und erzeugt kein Anwachsen, wahrend unter Beigabe von (NH,),SO, (8) 
ein normales Wachstum moglich ist. Oxalessigester wird dabei nicht 
- angegriffen, wirkt aber auch nicht wachstumshemmend. 
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Auf Nahrbéden mit Zusatz von Harnstoff (12) und Harnsdure (13) 
als einzigen Stickstoffquellen erfolgte schon nach wenigen Stunden eine — 
sichtbare Triibung, und das Wachstum war starker als auf den anderen 
Nahrbéden. Nur das Agrobacterium vermag Harnstoff nicht abzubauen, 
wohl aber Harnsaiure. Die Priifung mit Nussters Reagens zeigte, daB 
in den Nahrbdden NH, entstanden ist. 

Tn allen Fallen wurde nun auf papierchromatographischem Wege 
versucht, einen Aufbau von EiweiBstoffen festzustellen, weil diese 
Methode in ihrer Verbesserung auch den Nachweis geringster Mengen 
von Aminosauren gestattet. Da sich in den Chromatogrammen kein 
Auftreten von Aminosaéuren zeigt, diirfte es ausgeschlossen sein, daB 
die Symbionten in der Lage sind, freien Luftstickstoff zu assimilieren. 
Nur in den mit Harnsaéure und Harnstoff versetzten Nahrbéden (12 
und 13) bildeten sich neue Aminoséuren. Ein Kontrollversuch schloB 
die Verunreinigung der verwendeten Substanzen aus. Es liegt deshalb 
die Vermutung nahe, daB der Symbiont Fermente besitzt, die Harnstoft 
und Harnsadure spalten kénnen. Bei den aufgebauten Aminoséuren 
handelt es sich um Asparaginséure und Leucin. 

Da Harnstoff, vor allem aber Harnséure, in den Maupicuischen Ge- 
faBen der Insekten gebildet und am Ubergang in den Enddarm ange- 
reichert werden, ist es denkbar, dai die Symbionten diese beiden Ver- 
bindungen verwerten und durch den Aufbau von Aminosiuren mittels 
eines Ektoenzyms die in der Nahrung knappen EiweiBstoffe vermehren. 
Auch das Agrobacterium hatte sich demnach auf den Abbau von Harn- 
siure umgestellt. Interessant wiire es allerdings, ob auch das aus den 
Tuberkeln geziichtete Agrobacterium dieses Vermégen besitzt. 

Ob die Bakterien im Darm der Larven und Imagines selbst verdaut 
werden und damit zur Bereicherung der EiweiBnahrung beitragen ist 
nicht bekannt. Prrri (1910, S. 362) schreibt: ,,Aus meinen Unter- 
suchungen geht hervor, daB eine Verdauung der Bakterienzellen in den 
Blindschlauchen niemals stattfindet. In dieser Hinsicht bin ich jedoch 
etwas im Zweifel, betreffs der Bakterienzellen, welche als tibermaBiges 
Produkt ihrer Vermehrung fortwahrend durch die Blindschlauche aus- 
geschieden werden.“ Nach dieser Annahme wiirden die Symbionten 
selbst als standige Eiwei8quelle dienen, was jedoch wohl schwer nachzu- 
weisen ist. 

Ziel weiterer Untersuchungen mag sein, ob die Bakterien dariiber 
hinaus Wirkstoffe der Vitamin B-Gruppe und ahnliche Substanzen fiir 
ihre Wirte liefern. 

Allerdings scheint, wie schon erwahnt, Pseudomonas mutabilis die 
Fahigkeit zu besitzen, auf Grund ihrer antibiotischen Higenschaften 
grampositive Stabchen und Kokken in ihrer Vermehrung sehr stark 
guriickzudrangen. Nach der Menge der vorkommenden grampositiven 
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Bakterien auf Bliitenképfen und Blattern ist es erstaunlich, da8 nur 
wenige grampositive Keime sich gelegentlich im Darmtrakt finden, 
obwohl sie doch unbedingt mit der Nahrung aufgenommen werden 
miissen. Diese Tatsache bestaétigte sich auch immer wieder bei der 
Anzucht der Bakterien. Perri machte die Beobachtung, daB bei Dacus- 
Imagines, deren Schlunddriise infolge der verspaiteten Entwicklung der 
Pseudomonas savastanoi leer ist, haufig Infektionen durch Bakterien 
oder Pilze auftreten. Damit diirfte den symbiontischen Bakterien neben 
ihrer méglichen Aufgabe als Wirkstoff- und EiweiBlieferanten auch die 
wichtige Tatigkeit der Infektionsverhiitung durch ihre starken anti- 
biontischen Fahigkeiten zufallen. 

Anzufiigen ist noch, da8 PrTrrr dem Ascobacterium luteum eine ge- 
wisse lipolytische Wirkung zuschreibt, die fir die Larven der Dacus 
bestimmt von groBem Wert ist. Ich selbst habe diese Versuche wieder- 
holt, und es zeigte sich tatsachlich, daB allein von dem als Agrobacterrwm 
bezeichneten Bakterium eine Klirung der dlhaltigen Kulturfliissigkeit 
(Nahrboden nach PErTR?) einsetzte, die nach 12—14 Tagen abgeschlossen 
war. Auch damit mag bewiesen sein, daB dieses Agrobacterium mit dem 
Ascobacterium identisch ist. 

In diesem Zusammenhang soll auch noch eine weitere interessante 
Beobachtung an Pseudomonas mutabilis und Pseudomonas savastanoi 
beschrieben werden. Wie bereits erwahnt, ist die leuchtendrote Farbe, 
die die Kolonien beider auf der Endoplatte zeigen, sehr auffalhg. Fir 
die Diagnostik bedeutet die Rotfiirbung, daB der betreffende Keim in 
der Lage ist, die im Nahrboden enthaltene Lactose abzubauen, so daB 
Aldehyd frei wird. Der auftretende Acetaldehyd bewirkt die Rotfirbung 
der beigefiigten Fuchsinlésung, die durch Zusatz von NaHSO, entfairbt 
worden war. Nun fiel auf, da weder Pseudomonas mutabilis noch 
Pseudomonas savastanoi die Lactose unter Séiurebildung abbauen. 

Um diese Verhiltnisse zu kontrollieren, wurden Endoplatten her- 
gestellt, die neben fuchsinschwefliger Siure keine Lactose enthielten. 
AuBerdem wurden zur weiteren Priifung 1. ein Nahrboden folgender 
Zusammensetzung verwendet: Aqua dest. 1000, Pepton 10, konz. 
alkoholische Fuchsinlésung 25, NaHSO,-Lésung 10% und 2. zu gewohn- 
licher Bouillon ohne Kohlenhydrate fuchsinschweflige Siure zugesetzt 
(wie bei 1). 

Die Ergebnisse bestatigten die vorliegenden Erfahrungen. Alle 
roten Modifikationen der Pseudomonas mutabilis und der Pseudomonas 
savastanot liefern auf diesen Endoplatten leuchtendrote Kolonien, die 
weiBen Modifikationen der Pseudomonas mutabilis spalten auf. Auch 
auf den fliissigen Naihrbéden mit Peptonwasser entstehen rote Ringe. 
bzw. die gesamte Kulturfliissigkeit farbt sich rétlich. Lediglich auf 
gewohnlicher Bouillon war in keinem Falle eine rote Farbstoffeinlagerung 
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zu beobachten. Vielleicht mag dies mit dem pg-Wert des Nahrbodens 
zusammenhangen. Somit scheint bewiesen, daB von diesen beiden 
Bakterien HiweiBstoffe so abgebaut werden, daf aldehydartige Sub- 
stanzen entstehen. Ob dabei der Abbau iiber Azetaldehyd erfolgt, 
welche Zwischenstufen auftreten, kann nur durch langwierige Unter- 
suchungen zum Stoffwechselgeschehen geklart werden. Vielleicht aber 
lieBe sich daraus ableiten, da8 die Symbionten die mit der Nahrung der 
Wirtstiere aufgenommenen EiweiSstoffe verwerten und sie in anderer 
Zusammensetzung diesen wiederum zukommen lassen. Auch diese 
Vermutungen bediirften eingehender Untersuchungen. Interessant ist 
jedenfalls, daB es sich bei den Symbionten um Bakterien handelt, die 
einen besonderen Stoffwechsel haben, also sehr stark fermentaktiv sind, 
was auch die Peptonisation der Lackmusmilch beweist. 


Zusammenfassung 

1. Aus den Larven, Puppen und Imagines der in verschiedenen 
Pflanzen und Pflanzenteilen lebenden Trypetidenarten der Subfamilien 
Trypetinen und Tephritinen konnte immer das gleiche Bakterium ge- 
zuchtet werden. 

2. Die Anzucht dieses Bakteriums war nur unter Verwendung eines 
auBerst empfindlichen und hochwertigen Spezialnahrbodens méglich, 
der den physiologischen Bedingungen weitgehend angeglichen ist, die 
dem Symbionten im Darm der Tiere geboten werden. 

3. Das geziichtete Bakterium wurde seinem Verhalten zufolge in 
die Gattung Pseudomonas, Familie Pseudomonadaceae, eingereiht. Da 
die Art nicht beschrieben ist, wurde das Bakterium auf Grund seiner her- 
vorstechendsten Eigenschaft als Pseudomonas mutabilis n. sp. bezeichnet. 
vans Eingehende Untersuchungen ergaben, dali Pseudomonas mutabilis 
der Symbiont ist. Dafiir sprechen 

a) die auBerordentlich groBe RegelmaBigkeit, mit der dieses Bak- 
terium aus den Larven und steril geschliipften Imagines, besonders 
aber auch aus den Symbiontenorganen der Tribus Tephritini kultiviert 
werden konnte. 

b) die Kultivierung dieses Bakteriums aus den in sterilem Medium 
abgelegten Eier von Platyparea poeciloptera und Rhagoletis alternata. 

c) der positive Ausfall des Agglutinationstestes, 

d) die Unméglichkeit den Symbionten aus dem Milieu der Larven 
zu ziichten. 

5. Es gelang, den von PreTri vermuteten Symbionten von Dacus 
‘oleae (Subfamilie Dacinae), das Bacteriwm savastanot SmiTH aus den 
Larven, Puppen und Imagines zu kultivieren. Die Uberpriifung seiner 
Kultureigenschaften ergab seine Identitit mit der aus den Rotztuberkeln 
der Olivenbaume isolierten Pseudomonas savastanot. 
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6. Der Begleitkeim der Pseudomonas savastanoi aus Dacus oleae, 
das Ascobacterium luteum, wurde ebenfalls isoliert und erstmals in seinen 
simtlichen Kultureigenschaften bestimmt. 

7. Auf Grund dieser Eigenschaften wurde das Ascobacteriwm in die 
Familie Rhizobiaceae zur Gattung Agrobacterium gestellt und als 
Agrobacterium luteum bezeichnet. 

8. Als Begleitkeime von Pseudomonas mutabilis wurden grampositive 
Stabchen, grampositive Kokken und gramnegative Stabchen festgestellt. 
Ein Teil dieser Keime konnte in das System eingeordnet werden. 

9. Versuche zum Stoffwechselgeschehen der symbiontischen Bak- 
terien ergaben, daB sie sich weitgehend den Verhaltnissen in den Wirts- 
tieren angepaBt haben. i 

10. Sie weisen ferner darauf hin, daB die Bedeutung der Symbionten 
im Umbau von Harnsdure und Harnstoff liegen konnte, da in solchen 
Nahrbéden ein Neuaufbau von Eiweif’stoffen festzustellen ist. 

11. Besonders auf grampositive Begleitkeime tiben die Symbionten 
eine kraftige antibiotische Hemmwirkung aus, so daf diese in ihrer 
Vermehrung sehr stark geschidigt werden. 

12. SchlieBlich besitzen Pseudomonas mutabilis und Pseudomonas 
savastanot die Fahigkeit, EiweiS8verbindungen tiber aldehydartige Sub- 
stanzen abzubauen. 
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Einfiihrung 


Die Ansichten tiber die biologische Bedeutung der Darmflora haben 
sich seit der Zeit Pasteurs, der als erster auf sie aufmerksam wurde, 
haufig gewandelt. Im Verlauf der seitdem vergangenen 70 Jahre 
schwankte die Meinung von der Anerkennung ihrer Wichtigkeit bis zu 
dem extremen Standpunkt eines Metscunikorr, der den Darm als Ort 
der Autointoxikation ansah und Bacteriwm coli fir die ,,Putrefaktion 
intestinal‘‘ verantwortlich machte. Es war ein weiter Weg bis zu der 
Erkenntnis, welch bedeutende Rolle die obligaten Darmbakterien in 
der Ernahrungsphysiologie spielen. 

Der weitaus groBte Teil der Untersuchungen iiber die bakteriellen 
Bewohner des Darmes wurde verstiindlicherweise der menschlichen In- 
testinalflora gewidmet. Es waren allerdings nicht die normalen Darm- 
mikroben, denen iiber lange Zeit hinweg das bakteriologische Inter- 
esse galt, sondern die Erreger von mehr oder weniger gefahrlichen Er- 
krankungen. Die gewdhnlich im Darm anzutreffenden Keime aber 
wurden kaum beachtet und nur nebenbei als Kommensalen ohne weiter- 
reichende Bedeutung abgetan. Daf diese als saprophytisch angesehene 
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Flora jedoch durchaus nicht so véllig bedeutungslos ist, erkannte man 
zuerst in der Kinderheilkunde daran, da Darmstérungen im Sauglings- 
alter stets mit einem Umschlagen der urspriinglich grampositiven in 
eine gramnegative Besiedelung einhergehen und die Lactobazillenflora 
durch eine solche aus Colibakterien verdringt wird. Diese Feststel- 
lungen erwiesen sich jedoch erst in allerjiingster Zeit wiederum als nicht 
vollig zutreffend, insofern als es sich bei den die tibliche Bifidus-Flora 
verdrangenden Colibakterien nicht um gewéhnliche, sondern um ganz 
spezielle und mit Hilfe der modernen serologischen Aufteilung auch wohl 
definierbare Rassen handelt. Trotzdem die ersten Beobachtungen sich 
nachtraglich als nicht véllig richtig erwiesen, fiihrten sie doch dazu, daB 
man die normale Flora des Sauglingsdarmes einer eingehenderen Unter- 
suchung unterwarf. Es war ganz natiirlich, daB sich davon ausgehend 
eine groBe Anzahl von Arbeiten anschloB, die sich auch mit den Ver- 
haltnissen beim Erwachsenen beschaftigten. Dies fiihrte dazu, daB man 
tiber die physiologischen Verhaltnisse des menschlichen Darmes — man 
kann wohl heute sagen, schon sehr gut — unterrichtet ist. 

Wenn man demgegeniiber die Untersuchungen vergleicht, die in der 
Literatur tiber die entsprechenden Verhiltnisse bei Tieren vorliegen, 
dann mu8B man feststellen, daB es sich um wohl wenig mehr als sparliche 
Kenntnisse handelt. Es sind allenfalls noch die Keime naher untersucht 
worden, die als Erreger von Zoonosen wirtschaftliche Bedeutung haben 
oder die geeignet sind, auch als Ausgangspunkt menschlicher Infektionen 
oder gar Epidemien zu dienen. Dariiber hinaus mute es noch den 
Veterinar interessieren, bei Darmerkrankungen von groBeren und des- 
halb wertvollen Haustieren die Ursache festzustellen und zu diesem 
Zweck sich mit der Darmflora dieser Tiere zu befassen. Das auBert sich 
_ gz. B. auch darin, daB in Brercrys Manual beim Pferd immerhin noch 
18 Bakterienarten fiir den Magen-Darmkanal erwahnt sind. 

Fir Nagetiere aber liegen relativ wenige Bearbeitungen vor, und so 
sind fiir ein doch so haufig verwendetes Laboratoriumstier wie das Meer- 
schweinchen beim Coecum 2 und fiir den iibrigen Darm 4 Bakterienarten 
angegeben, wobei 4 von ihnen Spirochiiten sind. In der Literatur finden 
sich auch sonst relativ wenig Angaben tiber die Darmflora der Nagetiere. 
Uber das Meerschweinchen liegen Arbeiten von Baumatz, GUTSCHER, 
- GRossMANN, HERRELL, RuscHMANN und RoLie und Mayer (1953) vor. 
RuscHMANN beschreibt die Flora als eine vorwiegend grampositive 
Darmflora und nennt namentlich ,,Staphylokokken, weniger vergriinende 
Streptokokken, grampositive Stabchen und meistens auch einige Actino- 
mycetenkolonien“. Die grampositiven Stabchen werden vorwiegend der 
Subtilis-Gruppe zugeordnet. Rotie u. Mayer (1954) fiigen dem noch 
das Vorkommen eines Staibchens der Lactobazillengruppe zu. Uberein- 
stimmend wird von allen Autoren berichtet, daB Bacterium coli nicht zu 
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der normalen Darmflora des Meerschweinchens gehért. Baumatz (1925) 
beschreibt nur die Flora vom Magen- und Dinndarminhalt und fihrt 
dafiir auf: Bacillus subtilis, Mikrokokken, Streptokokken, grampositive 
Faden, Soor und spirlich Bacterium coli. GutscuER findet den Dinn- 
darm des Meerschweinchens sehr keimarm und normalerweise frei von 
Bacterium coli, den Diinndarm der gesunden Ratte aber regelmaBig von 
Bacterium colt bewohnt. 

Es erscheint deshalb wohl angebracht, sich mit den bakteriellen Ver- 
haltnissen des Blinddarms der Nager einmal etwas naher zu beschaftigen 
und den Versuch zu unternehmen, zu klaren, welche Rolle bei diesen 
Tieren die Darmflora spielt?. 


Mikroskopische Untersuchungen 
Ordnung Rodentia 


Zur Klarung der Verhaltnisse in der Zusammensetzung der Blinddarm- 
flora bei den Angeh6érigen der Ordnung Rodentia wurden zuerst einmal 
nach Gram und, wo es notwendig war, auch nach weiteren Spezial- 
methoden gefaérbte Objekttraigerausstriche des Blinddarminhaltes ge- 
sunder Tiere zugrunde gelegt. Dabei zeigten sich fiir die einzelnen 
Spezies folgende Ergebnisse: 

Meerschweinchen (Cavia porcellus). Ausgegangen soll werden von 
den Verhaltnissen beim Meerschweinchen, da mir von diesem reichlich 
fiir andere Untersuchungen verwendeten Laboratoriumstier stets eine 
Anzahl frisch getoteter Tiere zur Verfiigung stand. Die Tiere ent- 
stammten drei ortlich weit voneinander entfernten Zuchten, einer in 
Oberfranken, der zweiten in Mittelfranken und der dritten aus dem 
Allgaéiu, so daB nicht etwa ortliche Besonderheiten ein einseitiges Bild 
gaben. Die Untersuchungen wurden sofort nach dem Entbluten der 
Tiere vorgenommen, um postmortale Verainderungen in der bakteriellen 
Zusammensetzung auszuschlieBen. 

Das mikroskopische Bild der normalen Flora des Meerschweinchen- 
blinddarms ergibt ein deutliches Vorherrschen von drei gramnegativen 
Mikroben. 

1. Am auffalligsten davon ist ein groBer 12—15 w langer und 3—4 u 
breiter, mehr oder weniger sichelf6rmig gebogener Keim mit spitzen 
Enden, der ohne Ausnahme bei allen gesunden Meerschweinchen ange- 
troffen wird. Er neigt in einzelnen Exemplaren zur Gramlabilitat. Als 
besonderes Charakteristikum gegeniiber anderen Bakterien besitzt er 
haufig, aber nicht immer, ein chromatophiles Kérnchen, das stets an der 
Innenseite der Biegung, in deren Mitte, und zwar nahe an der Wandung 


1 Herrn Prof. Dr. H. J, Srammur danke ich besonders herzlich dafiir, daB er 
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gelegen ist. Besonders hervorzuheben ist die elektive Farbbarkeit dieser 
Ké6rnchen nach der Giemsamethode, wobei sie blaulich-violett tingiert 
werden. Aber auch im Grampraparat sind sie deutlich sichtbar. Es lage 
nun die Vermutung nahe, daB es sich dabei um eine besondere An- 
haufung kernartiger Substanz handeln wiirde, und aus diesem Grunde 
versuchte ich die Darstellung sowohl nach der Original-FruteEnschen 
Methode, als auch in ihrer Abanderung nach REeIcHENow: mittels Salz- 
sdurehydrolyse und ebenso die TRommierRsche Farbemethode, gleich- 
falls wieder mit und ohne vorhergehende Hydrolyse. Nach diesen ver- 
schiedenen Methoden jedoch ergab sich kein Anhaltspunkt dafiir, daB 
es sich bei diesen Kérnchen um regelrechte Chromatinsubstanz handeln 
konne. Vielmehr zeigten die Praiparate auch hier eine feine Verteilung 
der Kernsubstanz, wie sie auch bei anderen Bakterien zu beobachten ist. 
Auch Farbungsversuche mit den Kernfarbstoffen der Histologie, ins- 
besondere mit Eisenhimatoxylin nach HEmENHAIN und der Safranin- 
methode, ergaben keine verwertbaren Resultate. Die Keime sind mo- 
notrich begeiBelt und im hangenden Tropfen gut, aber nicht allzu leb- 
haft beweglich Charakteristisch ist ihre Fortbewegungsart. Sie schwim- 
men ein Stiick vorwarts, bleiben dann an einer Stelle liegen, bewegen 
sich auch an der gleichen Stelle um ihre eigene Achse, um schlieBlich 
dann nach einiger Zeit wieder an einen anderen Ort weiterzuschwimmen. 
Dieses Verhalten erinnert sehr an das von Flagellaten, wie man tiber- 
haupt, wenn man sie zuerst sieht, viel eher noch an solche als an Bak- 
terien denkt. Am ehesten kann man sie noch in die Verwandtschaft der 
Vibrionen stellen. Tatsachlich erscheint mir auch die Einreihung in das 
Genus Cellfalcicula WiNoGRADSKY, Familie Pseudomonadaceae, nach 
allen geschilderten Merkmalen als berechtigt. 

Rein zahlenmiBig macht dieses Bakterium etwa 30% der Gesamt- 
bakterienpopulation des Meerschweinchenblinddarmes aus. Seiner fiir 
Bakterien enormen GréBe wegen aber stellt es rein mengenmafig wohl 
die Halfte der vorhandenen Bakteriensubstanz dar. 

2. Als nachst auffallige Bakterienart sind die in sehr hoher Anzahl 
vorhandenen, ebenfalls mit absoluter RegelmaBigkeit beim gesunden 
Meerschweinchen auftretenden Spirochaten zu nennen. Es handelt sich 
um eine relativ kleine und feinfadige Art mit nur wenigen (2—4 Win- 
dungen; oft aber ist sie auch derart wenig gewunden, daB sie beinahe mit 
einem Stiabchen der gleich noch zu besprechenden Art zu verwechseln 
ist. Ihre Lange betragt bis zu 10, die Dicke liegt bei etwa 0,25 uv. In 
der Ordnung Spirochaetales fiihrt BERcry nur eine zellulosespaltende 
Art, und zwar Spirochaeta graminea ZUELZER an. Sie ist aber bei weitem 
groBer als die hier zu beobachtende und hat deshalb sicherlich nichts mit 
dieser zu tun. Zudem ist sie eine Bewohnerin von FluBwasser. SchlieB- 
lich liegt auch kein Anhaltspunkt dafiir vor, da®B die hier interessierende 
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Spirochiite Zellulose angreift, vielmehr sprechen noch zu erdrternde 
Untersuchungen eher dagegen. Da auf er der spirlichen morphologi- 
schen Merkmale nur die im Dunkelfeld sichtbare, fiir Spirochaten cha- 
rakteristische Bewegungsform anzufihren ist, fallt eine genauere Hin- 
reihung in die Ordnung Spirochaetales schwer. Die von Berery fir den 
Meerschweinchenblinddarm aufgefiihrte T'reponema lari LEBAILLY ist 
in der Originalliteratur leider somangelhaft beschrieben, daB eine genaue 
Identifizierung auf Grund dieser Angaben nicht méglich ist. Immerhin 
mag sie fiir diese Art gelten, wenn nicht tiberhaupt mehrere Arten in 
Betracht kommen. 

3. Als dritter Mikroorganismus ist ein gramnegatives Stabchen von 
0,3—0,5 uw Dicke und 4—8 u Lange anzufiihren. Beweglichkeit im 
hangenden Tropfen oder Dunkelfeld kann nicht beobachtet werden. Da 
auBer seiner Ziichtbarkeit auf Zellulose, auf die im kulturellen Teil ein- 
gegangen werden soll, nur geringe weitere biologische Merkmale fest- 
zustellen sind, fiel zunichst eine Einordnung in eine Familie nicht leicht. 
Denn auch die bei Brrcry aufgefiihrten gramnegativen Zellulose ver- 
dauenden Mikroorganismen sind in ihrer meist nur sehr sparlichen Be- 
schreibung mit dem vorliegenden Keim nicht identisch. Wie spater 
noch auszufiihren sein wird, stelle ich die Art zum Genus Cytophaga und 
mochte sie als Cytophaga rodentium n. sp. bezeichnen. 

Die Spirochaten und das gramnegative Stabchen bilden zahlenmaBig 
50—60% der Bakterienflora, wobei das Verhaltnis zwischen den beiden 
Keimen, je nach der Fiitterung der Tiere mehr oder weniger wechselt, 
und zwar tiberwiegen bei Grinfiitterung der Tiere mehr die gramnega- 
tiven Stiibchen, bei der winterlichen Heu- und Riibenfiitterung mehr die 
Spirochiaten. 

4. Neben dieser gramnegativen Flora ist zu der vermutlich obligaten 
Flora auch ein grampositives Stabchen zu rechnen. Es zeigt etwa eine 
Dicke von 0,6—0,8 4 und 2—8 uw Linge. Im Normalfall liegen diese 
Stabchen einzeln, doch sind zuweilen auch zwei oder drei als kurze Kette 
zusammenhangend zu beobachten. Sie machen keinen starren Eindruck, 
sondern zeigen haufig kaum merkliche Kriimmungen, aber manchmal 
auch stiirkere Biegungen. Bei langeren Staibchen treten an dem gleichen 
Individuum haufig deutliche Dickenunterschiede auf, so daB sie in ihrem 
Bild schon von vorneherein auf ihre Zugehérigkeit zu der Familie Lacto- 
bacteriaceae hinweisen. Man hat auch manchmal den Eindruck, daf 
echte Verzweigungen angedeutet sind, aber den vdllig sicheren Beweis 
dafiir konnte ich nicht erbringen. Im Dunkelfeldpraparat erweisen sich 
die Staébchen als unbeweglich. Uber ihr weiteres Verhalten soll im 
kulturellen Teil noch berichtet werden. Diese vier beim Meerschweinchen 
standig vorkommenden Keime scheinen fiir dieses Tier obligat zu sein. 
Wieweit sie als echte Symbionten anzusehen sind, d. h. wieweit ihnen 
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ihr Wirt nicht nur Wohnraum gibt, sondern auch Nutzen aus ihrer An- 
wesenheit zieht — er kann so weit gehen, daB ohne sie ein Fortleben 
in Frage gestellt wird —, soll in spiiter zu schildernden Untersuchungen 
geklart werden. Der Einfachheit halber soll im folgenden besonders von 
dem ersten Keim, der mir als der wichtigste erscheint, als Symbionten 
gesprochen werden. 

Die auBer den genannten zu beobachtenden Keime gehéren wohl 
nicht zur eigentlichen obligaten Darmflora, seien aber doch der Voll- 
standigkeit halber aufgefihrt. 

Als auffallige Keime sind grampositive Kokken zu nennen, die sich 
bei der kulturellen Differenzierung als Enterokokken ( Streptococcus 
faecalis) erweisen. Staphylococcus albus und Staphylococcus aureus sind 
weiterhin in manchen Fallen zu beobachten, kénnen aber ebensogut 
auch fehlen. 

Aus der Familie Mikrococcaceae ist ferner eine Sarcine haufiger fest- 
zustellen, die durch ihre besonders grofen Zellen auffallt. Berary be- 
schreibt eine Sarcina gigantea, die im Mageninhalt von Staren vor- 
kommt und mit dieser wohl identisch sein mag. 

Die Familie Bacillaceae wird durch mehr oder weniger dicke Stab- 
chen vertreten, die sich bei der kulturellen Differenzierung in eine Reihe 
aerober und anaerober Arten aufspalten lassen. Besonders die letzteren 
sind aus jeder Probe zu ziichten und gehéren in den Formenkreis Clostri- 
dium lento putrescens, HuRTSALL et RerreeR nach Berery, Bacillus 
putrificus (coli) nach der tiblichen deutschen Nomenklatur. Weiterhin 
lassen sich haéufig Bakterien aus dem Formenkreis des Clostridium per- 
fringens, des Clostridium bifermentans und Clostridium amylobacter be- 
obachten. Da es sich bei diesen Bakterien um weitverbreitete Umwelt- 
bakterien handelt, darf angenommen werden, daf die widerstandsfahigen 
Bakteriensporen mit dem Futter aufgenommen werden und so nur als 
Verunreinigung der Darmflora anzusprechen sind. 

Bei einem Grofteil aller Meerschweinchen kommen mehr oder 
weniger reichlich etwa 4—5 yu dicke bis zu 100 lange Faden vor. Es 
zeigt sich eine deutliche Querstreifung durch linsenformige Einzelzellen, 
von denen jede ein Chromatinkérperchen enthalt. Haufig sind in den 
Faden auch Sporen eingelagert. Die Enden kénnen scharf abgebrochen 
sein, aber auch mit einer geringen Verjiingung rund enden. Im hangen- 
den Tropfen erweisen sich die Faden als lebhaft beweglich. Es handelt 
sich um Oscillospira guilliermondii CHATTON et PERARD. Aber allein der 
Umstand, daB man Meerschweinchen findet, die diesen Organismus nicht 
beherbergen, beweist, da8 es sich nicht um einen obligaten Keim handelt. 
Meist ist aber eine ganze Zucht davon infiziert. Eine pathogene Bedeu- 
tung scheint diesem Keim aber nicht zuzukommen, da sich irgendwelche 
Unterschiede zwischen behafteten und freien Tieren nicht feststellen lassen, 
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Im mikroskopischen Bild kaum auffallend, bei entsprechend langer 
Ziichtung jedoch ohne Schwierigkeit nachweisbar, sind verschiedene 
Arten von Actinomyceten, deren Anwesenheit im Futter eigentlich 
selbstverstandlich ist; wird doch von ihnen der GroBteil der Bodenflora 
gebildet. Auf ihre Anwesenheit ist ja iiberhaupt der Erdgeruch zuriick- 
zufiihren. 

Es mu8 auffallen, daB dieses wiedergegebene Bild mit den Angaben, 
die wir tiber die Darmflora in der Literatur finden, erstaunlich geringe 
Ubereinstimmung zeigt. Dieser Umstand klart sich jedoch sofort, wenn 
man beachtet, daB es sich z. B. bei den schon angefiihrten RuscHMANN- 
schen Angaben nur um reine Plattenbefunde handelt. Wohl jeder, der 
einmal Blinddarminhalt von Meerschweinchen ausgestrichen hat, war 
tiber das daraus resultierende auBerst sparliche Wachstum erstaunt. 
Das, was mit den iiblichen bakteriologischen Methoden zum Anwachsen 
kommt, sind tatsachlich nur Zufallskeime, die mit der echten symbionti- 
schen Darmflora des Meerschweinchens nichts zu tun haben. Da in der 
Ruscumannschen Arbeit nirgends etwas von einem mikroskopischen 
Bild erwahnt wird, darf angenommen werden, dal von dieser Unter- 
lassung her der Irrtum entstand, da® eine grampositive Darmflora vor- 
liegt. Da8 nun zu allem UberfluB auch noch die Flora eine Empfindlich- 
keit zeigt, die der einer grampositiven gleicht, leistete diesem Irrtum 
Vorschub. 

Kurzohrmaus (Pitymys subterraneus). Die Kurzohrmaus gleicht in 
ihrer Blinddarmflora sehr stark der des Meerschweinchens. Ja, die Flora 
ist hier sogar noch etwas charakteristischer, insoferne als hier der Sichel- 
keim das Bild noch stirker beherrscht. Es handelt sich morphologisch 
um die gleiche Art mit der charakteristischen starken Biegung, dem 
chromatophilen Kérnchen in der Mitte und den zugespitzten Enden. In 
diesem Fall macht dieser Keim etwa 60% der Gesamtflora aus. Daneben 
findet sich das feine gramnegative Stibchen, das hier ebenfalls sehr zart 
gebildet ist und etwa 30% der Bakterienpopulation bildet, waihrend die 
Spirochaéten fehlen. Die grampositive Flora tritt mit wenigen Sporen- 
bildnern und Angehorigen der Entero- und Mikrokokkengruppe dem- 
gegentiber sehr zuriick. 

Feldmaus (Microtus arvalis). Die Flora der Feldmaus ist ebenfalls 
fast rein gramnegativer Natur. Die Hauptmasse der gramnegativen 
Keime wird von dem hier allerdings wesentlich langeren und groberen 
Stabchen aus der Gattung Cytophaga gebildet also dem Bacterium, das 
sich beim Meerschweinchen als zellulosespaltend herausstellte. Dieser 
Keim bildet etwa 70% der Gesamtflora. Daneben spielt der Sichelkeim 
nur eine untergeordnete Rolle. Seine Gestalt ist hier sehr schlank und 
an den Enden stark zugespitzt. Auch hier enthalt er meist ein chromato- 
philes Koérnchen. Er bildet hier nur etwa 20% der Gesamtflora. Der 
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Rest wird gebildet einmal aus einer Art der beim Meerschweinchen schon 
beschriebenen Lactobazillen, die aber nur sparlich vertreten sind, aus 
Enterokokken, die aber nur hier und da eine kleine Gruppe bilden, und 
endlich aus Sporenbildnern, meist Bacillus subtilis. Daneben findet sich 
fast ebenso haufig ein Sporenbildner mit langen ovalen Sporen und fast 
stets gramnegativen und nur selten leicht gramlabilen Korpern. Spiro- 
chaten sind hier ebenso wie bei der vorhergehenden Art nicht vorhanden. 
Wihlmaus (Arvicola terrestris). Die Blinddarmflora der Wiihlmaus 
hat die ausgepragteste Form aller von mir untersuchten Nagetierarten. 
Hier beherrscht der Keim der Cellfalcicula-Gruppe das mikroskopische 
Bild mit 70% so vollkommen, daB man die ohnedies viel kleineren 
tibrigen Bakterien dazwischen kaum noch wahrnimmt. Es handelt sich 
hier um eine Art, die besonders groB und gerade mit wetzsteinartigen 
Formen vorkommt; nur ganz selten einmal sind Ubergange zu den sichel- 
artigen Formen feststellbar, die aber mit ihrem, wenn auch seltenem 
Vorkommen die Zugehorigkeit zur Cellfalcicula-Gruppe beweisen. Be- 
sonders deutlich ist hier auch die Gramlabilitat des Keimes ausgeprigt. 
Daneben sind am haufigsten noch mit 20% die feinen gramnegativen 
Stabchen der Cytophaga-Gruppe vertreten, die auch bei:den anderen 
Arten bereits beschrieben wurden. Von der grampositiven Flora ist an 
-erster Stelle zu nennen ein hier relativ feinfadiges Bakterium der Familie 
Lactobacteriaceae, das zu etwa 5% vorkommt. Die réstlichen 5% ver- 
teilen sich auf mehr als Zufallskeime anzusprechende Bakterienarten, 
wie Sporenbildner, die bereits beim Meerschweinchen beschriebene, sehr 
grobk6érnige Form der Sarcine und Enterokokken. Auffallend ist auch 
hier das véllige Fehlen von Spirochaten. Das Bild des Ausstriches wird 
von der Bakterienpopulation derart stark beherrscht, daB daneben keine 
Nahrungsbestandteile mehr im mikroskopischen Bild sichtbar sind; diese 
Tatsache ist bei der Wiihlmaus besonders stark ausgepragt. 
Rételmaus (Clethrionomys glareolus). Die Flora der Rételmaus ist 
der der Feldmaus sehr ahnlich. Auch hier herrscht eine fast vollig gram- 
negative Flora vor. Von grampositiven Bakterien kommt das Lacto- 
bacterium zu etwa 15% vor. Enterokokken und Sporenbildner der Erd- 
und Heubazillengruppe sind nur sparlich vertreten; der gramlabile 
Sporenbildner mit langen ovalen Sporen und nur geringer Auftreibung 
des Bazillenleibes bildet etwa 5% der Flora. Die Spirochiten, die in 
-diesem Falle um ein geringes gréber sind als beim Meerschweinchen, 
bilden hier etwa 20% der Bakterienpopulation.. Sie sind nur schwach 
gewunden und besitzen 6—10fache Windungen. Die Enden sind auBerst 
spitz ausgezogen. Die ganze Spirochite macht einen wesentlich starreren 
Eindruck als die Meerschweinchenart. Das gramnegative Stabchen ist 
hier auch etwas linger und gréber als beim Meerschweinchen. Eine Cell- 
talcicula-Art ist hier ebenfalls vertreten, die wesentlich mehr als bei den 
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vorher beschriebenen Arten der des Meerschweinchens gleicht. Aus- 
gesprochen sichelférmige Keime sind sparlich, meist sind es nur relativ 
kurze, mehr wetzsteinartige Formen, von denen aber simtliche Uber- 
ginge zu den spirlich vorhandenen Sichelkeimen vorkommen. Die 
Wetzsteinformen sind nur 2—3mal so lang wie dick, bei ihnen liegen die 
kaum sichtbaren Chromatinkérnchen nicht so zentral, wie man das bei 
den sichelartigen Formen zu sehen gewohnt ist. 

Goldhamster (Mesocricetus auratus auratus). Die Darmflora des 
Goldhamsters ist zu etwa gleichen Teilen aus grampositiven und gram- 
negativen Elementen gemischt. Das grampositive Bild wird beherrscht 
von einem Bakterium der Lactobazillengruppe, das wohl am ehesten 
mit Lactobacterium plantarum tibereinstimmen dirfte. Daneben spielen 
die ibrigen grampositiven Bakterien der Enterokokkengruppe und der 
grampositiven Erd- und Heubazillen eine relativ untergeordnete Rolle. 
Die gramnegative Flora wird mengenmabig beherrscht von den cellulose- 
angreifenden Staibchen der Cytophaga-Gruppe, sowie den Spirochaten, 
die morphologisch denen ahnlich sind, die beim Meerschweinchen be- 
obachtet werden konnten. Der Sichelkeim ist nur in verhaltnismaBig 
geringer Zahl vertreten und, wie es scheint, auch in einer anderen Art 
als beim Meerschweinchen, da er wesentlich schlanker ist und seine 
Enden spitzer auslaufen. Von diesen Keimen sind haufiger Teilungs- 
formen zu beobachten, die in diesem Zustand etwa ein Bild bieten, wie 
es die Algengattung Closteriwm aus der Familie Desmidiaceen zeigt. 
Wihrend also dieser Keim sich von dem des Meerschweinchens deutlich 
unterscheidet, sind die beiden anderen gramnegativen Keime von denen 
des Meerschweinchens tiberhaupt nicht zu trennen. Nur ganz spirlich 
kommen neben den sehr feinen Spirochaéten, die in gréSerer Anzahl 
vorliegen, auch grébere Formen mit ebenfalls nur. drei bis vier Win- 
dungen vor. 

Waldmaus (Apodemus sylvaticus). Ein vollig anderes Bild bietet die 
Blinddarmflora der Waldmaus. Hs fallt zuerst die Vielgestaltigkeit der 
vertretenen Bakterien auf, die wesentlich uneinheitlicher gestaltet ist 
als bei den vorhergehenden Spezies. In der grampositiven Flora sind 
keine allzu groBen Unterschiede festzustellen, vielleicht nur mit der 
Ausnahme, da Lactobazillen nur sehr spiarlich vertreten sind. Die 
Enterokokken und die grampositiven Sporenbildner der Erd- und Heu- 
bazillengruppe, voran Bacillus subtilis, sowie die Clostridiwm-Arten, 
machen nur etwa 10% der Gesamtflora aus. 

Aus der gramnegativen Flora fallen hier erstmals kurze Stabchen auf, 
die nach ihrer Form als zur Coligruppe gehérig anzusprechen sind. Die 
Kultur ergibt auch reichliches Wachstum von lactosepositiven, aber auch 
von lactosenegativen Colikolonien. Im mikroskopischen Bild stellen sie 
etwa 30% der Population. 
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An weiteren Keimen sind noch Spirochaten aufzufiihren, deren An- 
teil an der Gesamtflora allerdings nur 10% betragt. Aus der gram- 
negativen Flora machen die bei den iibrigen Arten von Nagetieren schon 
wiederholt beschriebenen Stiibchen der Cytophaga rodentium auch hier 
noch den Hauptbestandteil aus, wenn sie auch nicht das Bild so be- 
herrschen wie bei den vorhergehenden Floren. 


Vollig fehlt hier jede Art von Sichelkeimen. Dariiber hinaus ist als 
auffalliger Unterschied festzustellen, daB die Bakterien gegeniiber den 
ungeformten Bestandteilen der Nahrung wesentlich zuriicktreten. Bei 
den vorausgehend beschriebenen Arten beherrschten die Bakterien so 
das Gesichtsfeld, da von der eigentlichen Nahrungssubstanz kaum mehr 
etwas auffiel. Hier hingegen ist genau das Umgekehrte der Fall. 


Hausmaus (Mus musculus). Die Flora des Blinddarms der weiBen 
Laboratoriumsmaus besteht zu etwa 60% aus gramnegativen Stabchen, 
von denen wiederum tber die Halfte gramnegative Kurzstibchen dar- 
stellen. Kulturell erweisen sich dieselben als Colibakterien. Daneben 
kommen sparlich Fusobakterien vor, und neben Cytophaga rodentium 
ein weiterer Teil von gramnegativen Stabchen, die sich nicht einordnen 
lassen. Die grampositive Flora zeigt wiederum Sporenbildner der Erd- 

‘und Heubazillengruppe und auch Clostridien, die zusammen etwa 10% 
der Flora ausmachen. Aus der Familie der Lactobacteriaceae findet sich 
ein Stabchen, das denen der tibrigen beschriebenen Nagetierarten gleicht. 
Das Bild wird vervollstandigt durch Enterokokken, sparlich Staphylo- 
kokken und Hefezellen. 


Die Flora der wilden Hausmaus gleicht vollig der ihrer domestizierten 
Albinoform. Ich méchte deshalb auf die nochmalige Beschreibung 
verzichten. 


Ratte (Rattus norvegicus). Bei der Wanderratte ist schon makro- 
skepisch der kleine Blinddarm auffallend. Die Flora vollends zeigt 
ahnlich wie bei der Waldmaus ein sehr buntes und uneinheitliches Bild. 
Keiner der Keime herrscht vor. Aus der gramnegativen Flora ragen 
zahlenmaBig die bei allen anderen schon beschriebenen feinen Stabchen 
der Gattung Cytophaga hervor; sie bilden etwa 30% der Gesamtflora. 
Mit der gleichen Hiaufigkeit vertreten sind Kurzstabchen, die kulturell 
als Bacterium coli differenzierbar sind. Sehr vereinzelt kommen gram- 
negative Kokken der Gattung Neisseria vor. Aus der grampositiven 
Flora fallen die plumpen Stabchen der Erd- und Heubazillengruppe auf, 
die jedoch nur 5% ausmachen, weiterhin Clostridien mit etwa gleicher 
Haufigkeit. Stabchen der Familie Lactobacteriaceae sind mit etwa 10% 
vertreten, der Rest verteilt sich auf Kokken, unter denen besonders die 
_ Enterokokken stark vorherrschen. Die vielgestaltige Flora tritt aber 
neben den Nahrungsstoffen véllig zuriick, und man mu8 im Praparat, 
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ganz anders als etwa bei der Mikrotinenflora, zwischen den Detritus- 
massen die Bakterien regelrecht aufsuchen. 


Ordnung Hasenartige (Lagomorpha) 


Feldhase (Lepus europaeus europaeus). Demgegeniiber bieten die 
Hasenartigen ein véllig anderes Bild. Als erster Vertreter sei hier das 
Bild beim Feldhasen geschildert. Es wird beherrscht von einer gram- 
positiven Flora, die als auffallendsten Vertreter viele plumpe Stabchen 
der Sporenbildner-Gruppe aufweist. Kulturell lassen sich diese vor 
allem als Bacillus subtilis bestimmen, daneben kommen aber auch 
Bacillus mesenthericus und Bacillus mycoides vor. Von anaeroben 
Sporenbildnern finden sich tetanomorphe Bazillen, aber auch reichlich 
Clostridium perfringens. Aus der grampositiven Flora begegnet_ man 
weiterhin noch relativ hiufig einem Keim aus der Gruppe der Lacto- 
bazillen. Enterokokken, weibe Staphylokokken und Sarcinen sind dem- 
gegeniiber sparlicher vertreten. An gramnegativen Keimen ist zahlen- 
maBig sehr hiufig Cytophaga rodentiwm vertreten, das bei Meerschwein- 


Tabelle 1. Flora in Prozenten 
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aaa |S (SPREE ' Ei Mar eT ie ee (eee ee ee 
Oryctolagus . . 
Lago- cuniculus 30 | 25 45 
mor- 
pha Lepus 
europaeus. . | 30 | 25 45 
Apodemus 
sylvaticus . | 40 | 10 | 10 30 | 10 
Muringe 4 | Batis ratiue wel eaoalaloale 20 30 | 10 
Mus musculus 40 | 20 | 10 20 |5 10 
Crice- Mesocricetus 
tinae auratus. . . | 20 |-40 |} 20°.) 10 10 
Muri- Clethrionomys 
Roden , dae |  glareolus . . |} 40 | 15 | 20 | 20 5 
tia : 
Microtus 
Micro- arvalis . . . | 70 5 20 5 
tinae Arvicola 
terrestris . . | 20 5 70 5 
Pitymys 
subterraneus 30 5 60 's 
[ Cavii- Cavii- Cavia 
dae nae porcellus . . | 30 5 | 30 | 30 i) 
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chen und auch allen anderen aufgefiihrten Arten bereits beschrieben 
wurde. Daneben finden sich noch gramlabile kleinste Bakterien von 
Form und Lagerung der Haemophilus-Arten. 

Kaninchen (Oryctolagus cuniculus cuniculus). Vom Kaninchen stan- 
den nur domestizierte Vertreter zur Verfiigung. Die Blinddarmflora 
gleicht hier praktisch der des Feldhasen, vielleicht nur mit dem einen 
Unterschied, das die plumpen Stiabchen der Sporenbildner nicht ganz 
so stark das Feld beherrschen wie bei diesem. Ganz vereinzelt sind hier 
nur zusatzlich SproBpilzzellen zu beobachten, die aber gut futterbedingt 
sein kdénnen. 


: Am auffalligsten gegeniiber den anderen beschriebenen Arten ist bei 
diesen beiden Spezies das vollige Fehlen sowohl des Sichelkeimes als 
auch der doch sonst so hiufig vorhandenen Spirochiten. 


Eine vergleichende Ubersicht der Blinddarmflora der untersuchten 
Arten gibt Tabelle 1. 


Untersuchungen in Kulturen 

Zur Erfassung der Blinddarmflora des Meerschweinchens in Kulturen 
wurde zunachst mit den in der allgemeinen Diagnostik tiblichen Nahr- 
béden begonnen. Es ergab sich dabei nur relativ sehr geringes Wachstum, 
und zwar konnten bei den Ausstrichen auf Nahragar iiblicher Zusammen- 
setzung beobachtet werden: Bacillus subtilis, Staphylococcus albus, Sta- 
phylococcus citreus, Staphylococcus aureus, Sarcina lutea, Bacillus mega- 
therium, Bacillus mycoides. Alle diese Keime konnten jeweils nur von 
- Fall zu Fall in Einzelkolonien beobachtet werden, so daB sie als zufallige 
Verunreinigungen der Darmflora anzusprechen sind. Im anaeroben Ver- 
fahren mittels Anreicherung in Tarozzi-Bouillon und nachfolgendem 
Ausstrich auf Zeissler-Platten konnten nachgewiesen werden Clostridium 
perfringens, Clostridium putrificum tenuis, Clostridium amylobacter und 
Clostridium lento putrescens, Clostridium tetanomorphum. Auch bei diesen 
anaeroben Keimen ist der Nachweis im Blinddarminhalt nicht regel- 
maBig zu fiihren, sondern gelingt nur von Fall zu Fall. 


Plattenversuche 


Da. dieses mate Wachstum mit der aus dem mikroskopischen Praparat be- 
kannten Zusammensetzung keine Ubereinstimmung zeigte, wurde zu hochwertigeren 
Nahrbéden iibergegangen. Es wurden verwendet: 1. Agarnaéhrboden mit 10% 
Hammelblutzusatz (die iibliche ,,Blutplatte‘t). 2. Agarnihrboden mit Zusatz von 
2% Glukose. 3. Agarnahrboden mit Zusatz von 10% Serum. 4. Agarnahrboden 
mit Zusatz von 20% Ascites. 5. Elektivziichtungsnahrbéden nach Enno, 6. nach 
CLAUBERG, 7. nach CHAPMAN-STONE, 8. Harnstoffagar nach CHRISTENSEN, 9. Gly- 
zerin-Kartoffel-Blutagar nach BorpzEt und Gencou, 10. Blutalkaliagar nach Dinv- 
_ ponnd, 11. Desoxycholat nach Moser, 12. Desoxycholat Citrat-Agar nach Lerrson, 
13. Lackmus-Lactoseagar nach Dricausky, 14. Wismut-Sulfit-Nahrboden nach 
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Witson-Buiarr, 15. Eisenagar nach Kiicter, 16. Ammonagar nach Houn, 17. 
Pferdeblutdextroseagar nach NoztEr, 18. Galle-Blutagar, 19. Cystin-Milchzucker- 
Leberagar nach BiavurocK, 20, Hisenchlorid-Sulfit-Gelatine nach THEMANN, 
21. Harnstoff-Dextrose-Agar nach Preuss, 22. Eiernahrboden 1 nach Hon, 
23. Eiernahrboden 4 nach Houn, 24. Eiernahrboden nach LOwENsTEIN, 25. Hier- 
nahrboden nach PrTRaGNant, 26. Gelatineagar nach CuaRK, 27. Blut-Dextrose- 
Cystinagar nach FRANcis, 28. Blutwasseragar nach Casper u. Brecine, 29. Lack- 
mus-Zucker-Ascites-Agar nach LINGELSHEIM mit Saccharose, 30. mit Laevulose, 
31. Maltose, 32. Mannit, 33. Lactose, 34. Kochblutagar nach LevintTHAL, 35. Blut- 
réstplatte nach WuTumar, 36. Glyzerinagar mit 2% G, 37. Schokoladenagar nach 
Miniens, 38. Dextrose-Blutagar nach ZetIssLeR, 39. N-N-N-Agar nach Novy, 
MacNeat u. Nicotye, 40. Pilonagar, 41. Brom-Thymolblau-Metachromgelb- 
Molkeagar nach WINKLE, 42. Tomatensaftagar, 43. Wiirzeagar, 44. Leber- 
bouillon- glyzerinagar, 45. erstarrte Traubenzuckerserumplatten nach LOFFLER, 
46. erstarrtes Glyzerinserum, 47. Gelatineplatten, 48. Griitzagar, 49. Maltoseagar 
nach SaBourauD. Die Nahrbéden wurden jeweils aerob und anaerob nach der 
Forrnerschen Methode angesetzt. Dabei ergab sich gegeniiber dem einfachen 
Nahragar im allgemeinen kein zusatzliches Wachstum mit Ausnahme des Wachs- 
tums von Bakterien der Familie Lactobacteriaceae, die besonders auf dem Cystin- 
Milchzucker-Leberagar nach BLAUROCK, aber auch auf Blutwasseragar und Ascites- 
agar im anaeroben Verfahren zum Wachstum kamen. Die im Originalpraparat 
nachweisbaren gramnegativen Keime kamen aber auch auf all den angefiihrten 
Platten nicht zum Wachstum. 


Ziichtungsversuche in fliissigen Nahrmedien 


Es wurde deshalb in einer anderen Versuchsserie zuerst einmal die Ziichtung 
in fliissigen Naihrbéden versucht. Die Untersuchung erfolgte jeweils im Reagenz- 
glas in normaler Fillhdhe von etwa 10cm* unter den dabei herrschenden halb 
anaeroben Verhaltnissen und unter Uberschichtung mit Paraffinum liquidum zur 
Erzielung von véllig anaeroben Verhiltnissen. An Zusatzen zu iiblicher Bouillon 
wurden verwendet: Kohlenhydrate wie Dextrose, Lactose, Maltose, Laevulose, 
Saccharose, Raffinose, Arabinose, Xylose, Rhamnose; weiterhin Salicin, Adonit, 
Dulcit, Mannit, Sorbit, Inosit, Natriumcitrat, Kalium-d-Tartrat, Natriummucat, 
Harnstoff, Harnsiure; Aminosiuren wie Asparagin, Cystin, Prolin. Leucin usw.; 
Reinvitamine und Vitaminkombinationen wie Ascorbinsdure, Aneurin, Biotin, 
Nikotinséureamid, Hefeautolysat, Polyvitaminkonzentrat Dr. GRANDEL, Leber- 
extrakt; Natriumthioglykolat, Hirnbrei, Lebermilch usw. Bei all diesen fliissigen 
Nahrbéden kam es stets zu starker Uberwucherung, im einen Fall durch die Entero- 
kokken, im anderen unter stark anaeroben Verhaltnissen meist durch die vor- 
handenen Clostridien. Eine Vermehrung der als Symbionten anzusehenden Bak- 
terien lieB sich auf diesem Wege jedenfalls nicht erzielen. Nur die grampositiven 
Lactobazillen kamen zu einer stirkeren Vermehrung und lieBen sich auf diese 
Weise bei Sekundirkulturen isolieren. 

Um die natiirlichen Verhiltnisse méglichst nachzuahmen, wurde der Versuch 
unternommen, die Ziichtung im Diinndarminhalt frisch getéteter Meerschweinchen 
zu versuchen. Jedoch auch hier erfolgte eine Uberwucherung durch andere Keime. 
Weiterhin wurde der Blinddarminhalt in Kochsalz aufgeschwemmt, abzentrifugiert 
und als Nahrboden, bzw. auch als Zusatz zu verschiedenen Kombinationen ver- 
wendet, die den physiologischen Verhaltnissen als méglichst angepaBt erscheinen 
muBten, jedoch auch diese Versuche verliefen mehr oder minder negativ, insoferne 
als eine wirkliche Ziichtung der in Frage stehenden Keime nicht gelang. 
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Es wurde nunmehr von dem Gedanken ausgegangen, die unerwiinschten Be- 
gleitkeime durch entsprechende Zusitze von Antibioticis zu schadigen und so die 
tiberwuchernden Konkurrenten des vielleicht gegen ein Medikament nicht so 
empfindlichen Sichelkeimes niederzuhalten. Von den gleichzeitig laufenden Tier- 
versuchen her, war Neomycin noch als das giinstigste erschienen. Jedoch auch hier- 
mit lieB sich eine Reinziichtung, insbesondere des Sichelkeimes nicht erzielen. Es 
wurden auch die schon durch die Antibiotikagaben an die Tiere von Begleitkeimen 
relativ gereinigten Blinddarminhalte als Ausgangspunkt fiir die Ziichtung ver- 
wendet, dabei aber kam es ebenfalls nicht zu einer merklichen starkeren Vermehrung 
der Sichelkeime. Man konnte allenfalls von einer Verlangerung der Lebensdauer 
der in den Nahrboden eingeimpften Bakterien sprechen. Die einzige Methode, die 
von einer tatsaichlichen echten Ziichtung hatte sprechen lassen koénnen, die der fort- 
gesetzten Subkultur im gleichen Milieu, gelang jedenfalls nicht. 

In einer weiteren Untersuchungsreihe wurden die obigen Versuche kombiniert 
unter Zusatz von Zellulose in Form eines reinen Zellulosepulvers von Schleicher & 
Schill. Dabei wiederum waren es vorzugsweise die Sporenbildner, die mit ihrer 
starken Wachstumstendenz die iibrigen Keime tiberwucherten. 

Von dem Gedanken ausgehend, es miisse verhiitet werden, daB die Saprophyten 
durch die allzu reichlich angebotenen Nahrstoffe in ihrer Entwicklung so begiinstigt 
wurden, daB sie die vielleicht. mit wesentlich geringeren Nahrbodenanspriichen zu- 
friedenen Symbionten stets tiberwuchern, wurden in einer anderen Versuchsserie 
als Nahrbodengrundlage verschiedene Primitivgrundlagen verwendet. Es kam ein 
Salzmedium zur Anwendung, das sich in anderen Untersuchungen zur Physiologie 
des Aminosdurestoffwechsels von Bacterium coli bewahrt hatte, namlich einer 
Lésung von K,HPO,, KH,PO,, MgSO,, Na-Citrat, (NH,),SO,. 

Damit wurden praktisch sémtliche Versuche mit den Substanzen, die oben 
bereits als Zusatz zur Bouillon aufgefiihrt wurden, aerob und anaerob, mit und ohne 
Zellulose, mit und ohne Antibiotika wiederholt. Ohne Erfolg. 

Da der Weg der Vollbeimpfung mit dem Gemisch an Bakterien, wie es im Blind- 
darm vorliegt, sich als nicht gangbar gezeigt hatte, sah ich keinen anderen Weg, 
als zu versuchen, durch Einkeimbeimpfung zu primaren Reinkulturen zu gelangen. 
Es wurde deshalb Blinddarminhalt derart stark verdiinnt, daB nach der Wahr- 
scheinlichkeit in jedem zweiten Tropfen nur noch ein Bakterium zu vermuten war 
und mit einer derartigen Aufschwemmung wurden jeweils 100 Nahrbéden der 
gleichen Art mit einem Tropfen beimpft. Aus gebotener Sparsamkeit konnten 
diese Versuche nicht mit simtlichen bereits vorher einmal beschriebenen Nahr- 
béden durchgefiihrt werden. Es wurden deshalb nur verwendet: gewoéhnliche 
Bouillon, Leberbouillon und der synthetische Nahrboden. Diese drei Nahrbéden 
wurden jeweils mit und ohne Zellulose und diese beiden Variationen wieder aerob 
und anaerob angelegt. SchlieBlich wurde dieser ganze Versuch auch noch ohne und 
mit Zusatz von Hefeautolysat zur Vitaminanreicherung durchgefiihrt. Auch so 
summierten sich die verwendeten Roéhrchen auf 2400. 


Durch diese Methode wurden nun tatsichlich in einzelnen RGhrchen 
Reinkulturen erzielt, wihrend etwa die Hialfte bis 1/, aller Rohrchen 
iiberhaupt kein Wachstum zeigten. Unter den angegangenen Rdhrchen 
befanden sich auch solche, die Wachstum von feinen .gramnegativen 
Stiibchen zeigten, die besonders in dem synthetischen Nahrboden unter 
Zellulosezusatz sowohl ,,aerob“‘ als auch anaerob (d.h. ohne und mit 
Paraffiniiberschichtung) auf den Zellulosefasern zur Entwicklung kamen. 
- Hine etwa zu erwartende Triibung des iiber dem Zellulosesatz stehenden 
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klaren Nahrbodens war nicht zu erzielen, vielmehr konnten die Bakterien 
stets nur im mikroskopischen Praparat als einzelne Zelluloseteilchen 
bevolkernde Keime beobachtet werden. Nach diesem Vorkommen auf 
den Zelluloseteilchen muBte angenommen werden, daB sie diese als Nahr- 
substrat verwenden. Diese Vermutung wird bestirkt durch die Tatsache, 
da8 ein Uberimpfen der bewachsenen Zelluloseteilchen auf andere 
zellulosefreie Nahrbéden zu keinem weiteren Wachstum fihrt. Anderer- 
seits konnte aber ein merkliches Abnehmen der Zellulose auch bei 
wochenlanger Bebriitung nicht beobachtet werden, so dafs von dieser 
Seite her die Destruktion der Zellulose durch die Bakterien nicht zu 
beweisen ist. Des geringen Wachstums wegen konnten auch weitere 
physiologische Eigentiimlichkeiten des Bakteriums nicht nachgewiesen 
werden, so daB sogar die Einordnung in das System trotz gelungener 
Ziichtung nicht mit letzter Sicherheit méglich ist. Immerhin ist nach 
den wenigen bekannten Eigenschaften noch am wahrscheinlichsten eine 
Einordnung in die Familie der Cytophagaceae aus der Ordnung Myxo- 
bacteriales, wie bereits oben bemerkt. Bei den aus dieser Familie be- 
schriebenen Keimen handelt es sich um Bewohner des Bodens, denen 
simtlich die Fahigkeit der Zelluloseverwertung zugeschrieben wird. Mit 
einer der beschriebenen Arten ist der Organismus nicht zu identifizieren, 
da fiir die bekannten Arten von Cytophaga als Bodenbewohner eine 
Optimaltemperatur weit unter der des Blinddarms angegeben wird. Zum 
anderen ist tiberhaupt keine Art als bei einem Lebewesen vorkommend 
beschrieben. Es mu8 aber doch wohl angenommen werden, da die 
urspriinglich terrestrischen Bewohner die Arten sind, aus denen sich 
die jetzt symbiontischen Spezies entwickelten. Bei der Ziichtung in der 
zellulosehaltigen synthetischen Nahrbriihe verfairbt sich die Zellulose 
etwas grau. Auch bei den terrestrischen Arten wird Pigmentbildung 
beschrieben, wobei die verschiedensten Farben entwickelt werden. In 
der Flexibilitaét, in dem Fehlen von Gei®eln, in der eigentiimlichen 
kriechenden Bewegungsweise stimmt der aus dem Meerschweinchen in 
der Kultur beobachtete Mikroorganismus mit der von WINOGRADSKY 
gelieferten Beschreibung seiner Cytophaga-Spezien aus Bodenkultur gut 
tiberein. Besonders die Bewegungsart erscheint mir so charakteristisch, 
dafX sie die Zugehérigkeit zum Genus Cytophaga sehr wahrscheinlich 
‘macht. Seinem Vorkommen bei den Nagetieren gemi8 méchte ich fiir 
den Keim den Namen Cytophaga rodentium n. sp. vorschlagen. 

Da die Ziichtung der beiden anderen, noch hiufig vorhandenen 
Bakterienarten, der Cellfalcicula und der Spirochiate noch nicht gelungen 
war, wurde versucht, von méglichst natiirlichen Substraten ausgehend, 
zuerst einmal Cellfalcicula die entsprechende Nahrbodengrundlage zu 
bieten. Zu diesem Zweck wurden zuerst Abkochungen, spater auch 
steril filtrierte PreBsifte verwendet, zu deren Bereitung Gras, Futter- 
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riiben, Karotten, Salat, Spinat, Blumenkohlstriinke benutzt wurden. 
Die PreBsafte wurden fir sich allein aerob und anaerob, d. h. in dinner 
Schicht und bei Uberschichtung mit sterilem Paraffinél, und ebenso 
auch mit Zusatz von sterilem Zellulosepulver verwendet. Auch in diesen 
Substraten war kein Wachstum von Cellfalcicula zu erzielen. Die ter- 
restrischen Arten dieses Bakteriums wurden von WINOGRADSKY mit 
der Kieselsaureregelmethode geziichtet. Deshalb wurden in einer anderen 
Versuchsserie zuerst die von diesem Autor beschriebenen Originalnahr- 
bdden verwendet, des MiBerfolges wegen aber auch noch weitere Ab- 
ainderungen vorgenommen. WINOGRADSKY verwendete einmal Kiesel- 
sduregelplatten, die durch Zugabe von HCl zu Wasserglas unter Zugabe 
von Zellulosepulver gewonnen werden, andererseits aber auch reine 
Kieselséuregelplatten auf die Filtrierpapierscheiben aufgelegt wurden. 
Ich habe ebenfalls beide Methoden angewendet. Als Zellulosepulver 
benutzte ich die reine Zellulosesubstanz 123 von Schleicher & Schill, 
aber auch die Hydrozellulose, die durch Behandlung von reiner Sulfat- 
zellulose mit Saéure und darauffolgendem Zerreiben gewonnen worden 
war. Der Grundnahrboden wurde auch weiterhin durch Zusatz von 
Phosphorséure zur Wasserglaslosung gewonnen. Um weitere wachs- 
tumsférdernde Prinzipien einzufiithren, wurden dem Silikatgrundnahr- 
boden abwechselnd allein und in Kombination Pepton, Hefeautolysat, 
Glukose, Diinndarminhalt von Meerschweinchen, Extrakte aus dem In- 
halt des Blinddarms, Extrakte des Darmes selbst zugesetzt. Auch diese 
Versuche verliefen negativ. 


Liichtungsversuche in halbstarren Nahrmedien 


Zu Reinziichtungsversuchen der Spirochaten sollte eine andere Reihe von 
Ziichtungsbedingungen dienen. Ich wollte in diesen Versuchen von der starken 
Beweglichkeit dieser Mikroorganismen auch in halbstarren Medien ausgehen; dieses 
wurde deshalb in U-Rohrchen gegeben, die Beimpfung im einen Schenkel vor- 
genommen und erwartet, daB die Spirochaéten dank ihrer groBen Beweglichkeit 
in den anderen Schenkel durchwandern wiirden und sich dort isolieren lieBen. An 
halbstarren Medien wurden: verwendet: Erstarrtes Glyzerinserum, Pferdeserum 
halberstarrt nach Nocovcut; natiirliche Bouillon und synthetischer Nahrboden 
mit den bereits genannten Zusatzen wurden durch zusitzliche Beigabe von Methyl- 
zellulose in einen halbstarren Zustand iiberfiihrt. Es zeigte sich, daB die immer 
vorhandenen Sporenbildner in ihrer Beweglichkeit den Nahrboden am raschesten 
durchwandern und so das mégliche Wachstum von anderen Keimen durch friih- 
zeitige Veranderung des Nahrbodens verhindern. Auch mit dieser Methode lief 
sich nicht der gewiinschte Erfolg erzielen. 


Tierversuche 
Interessante und aufschluBreiche Perspektiven ergeben sich auch aus 
der Gewohnheit aller daraufhin untersuchten Nagetiere mit Ausnahme 
der Schlafer den Weichkot zu fressen. HARDER (1949) beschrieb diese 


534 WitHEeLM KELLNER: 


Erscheinung der Tiere und setzt sie in Beziehung insbesondere zu der 
Kostform der Tiere. Er nennt den Weichkot Coecotrophe, um damit 
seine Herkunft aus dem Blinddarm zu kennzeichnen. Er beobachtete 
das Eingehen der Tiere, wenn man sie am Fressen des Weichkotes 
hindert. Dies schien mir der Ansatzpunkt fiir weitere aufschluBreiche 
Versuche zu sein. SCHEUNERT und ZIMMERMANN untersuchten die Coeco- 
trophe auf ihren Vitamingehalt. Sie kamen zu dem Ergebnis, da8B beim 
Meerschweinchen z. B. der Weichkot das doppelte an Nikotinsaiure ent- 
halt wie der Normalkot ,an Vitamin B sogar das 3,7fache. Man konnte 
also vermuten, daB dieser erhohte Vitamingehalt mit der Eigentiimlich- 
keit des Kotfressens in Beziehung stehen kénne. Diese Vermutung wird 
noch weiterhin bestaérkt, wenn man sich den Vitamingehalt der Winter- 
nahrung vergegenwartigt, bei der die Tiere besonders leicht sterben, 
wenn man sie am Kotfressen hindert, was durch Anlegen eines Hals- 
kragens erreicht wird. 


Hinderung der Coecotrophie 


Zu diesen Untersuchungen setzte ich die Tiere auf Gitterdraht von 
10mm Maschenweite, durch den der Weichkot bei den im Versuch 
stehenden 500 g Tieren noch gut durchfallt?. Die Tiere im Kontroll- 
versuch zeigen bei diesen Haltebedingungen durchaus gesundes Aus- 
sehen, auch bei reiner Heufiitterung unter Zugabe von Wasser und 
nehmen langsam an Gewicht zu. Auch die Kontrolltiere, deren Kragen 
so schmal gemacht wird, da sie den austretenden Weichkot noch zu 
erreichen vermégen, zeigen gegentiber den Tieren ohne Kragen keinerlei 
Unterschied. Wird jedoch der Kragen so breit gemacht, daf es dem 
Tier nicht mehr méglich ist, den Weichkot zu erreichen, dann gehen 
diese bereits nach 4 Tagen unter dieser extrem einseitigen Kostform ein. 
Interessant ist dabei besonders, daB das Verenden der Tiere ganz plotz- 
lich und unter nur kurzen Prodromalerscheinungen aus anscheinend 
volligem Wohlbefinden erfolgt. Die auffallendsten Erscheinungen des 
Prodromalstadiums sind an den Hinterbeinen beginnende Lahmungs- 
erscheinungen und eine FreBunlust, die allerdings auch stark auf die 
nervOsen Muskelstérungen zuriickzufiihren sein wird. Die Erschei- 
nungen steigern sich bis zum Opisthotonus, in dem dann das Tier ver- 
endet. Diese Krankheitszeichen haben groBe Ahnlichkeit mit den 
Avitaminoseschiden, die bei B,-Mangel zu beobachten sind. Das wiirde 
auch mit den Angaben iibereinstimmen, die ScHrEUNERT und ZIMMER- 
MANN tber den Vitamingehalt der Coecotrophe machen. 


* Alle im folgenden genannten Tierversuche wurden mit Gruppen von 4 Tieren 
durchgefiihrt. 
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Vitaminzusatzversuche 


Um nun die angegebene Bedeutung des hohen Vitamin-B,-Gehaltes 
zu uberpriifen, erhielten die am Fressen des Weichkotes absolut gehin- 
derten Kragentiere taglich das iiberaus hohe Quantum von 10 mg 
Aneurin, in Zuckerwasser gelést, mit der Magensonde, was allerdings 
nach kurzem Gebrauch schon nicht mehr notwendig war, da die Tiere 
gierig die Aneurinlésung aufnahmen. Man hatte geradezu den Eindruck, 
da8 sie instinktiv nach dem: Vitamin verlangten. Gesunde und normal 
ernahrte Tiere zeigen diese Gier nicht und wurden durch den Aneurin- 
geruch auch gar nicht beeindruckt, der auf die mangelernahrten Tiere 
besondere Reize ausiibt. 

Trotz der tiberaus hohen Vitaminzufiitterung gehen die Tiere nach 
der gleichen Zeit wie die ohne Vitaminzufuhr ein. Damit ist der Beweis 
erbracht, daB nicht allein der Vitamin-B,-Verlust, der durch Nichtfressen 
der Coecotrophe entsteht, an dem raschen Verenden der Tiere die 
Schuld trigt. 

Das ist auch noch aus einem anderen Grunde unwahrscheinlich. Bei 
Grasfiitterung halten die Tiere mit Kragen 18—21 Tage aus, bevor sie 
eingehen. Allein durch das Trocknen des Grases muB also eine derartige 
Entwertung der Nahrung eintreten, daB die starke Verkiirzung der 
Lebensdauer ohne Weichkotfressen dadurch bedingt wird. Vitamin B, 
zeigt aber keine derartige Unbestindigkeit gegeniiber Trocknen, daB 
damit der Unterschied in der Wirksamkeit zwischen Gras und Heu 
erklirbar wire. Ebenso stimmt damit auch nicht die Hitzelabilitat 
iiberein, die HARDER fiir den verantwortlichen Stoff in der Coecotrophe 
damit bewies, daB er diese erhitzte und zeigte, dai damit gefiitterte 
Tiere ebenso rasch starben wie solche, denen keine Coecotrophe gereicht 
wurde. Nach neueren Untersuchungen von P. B. Pearson und Mit- 
arbeiter kommen darin neben dem hohen Gehalt an Vitamin B, jedoch 
auch erhebliche Mengen an Nikotinséureamid, Riboflavin, Pantothen- 
siure und Vitamin B,, vor. Von diesen 4 Vitaminsubstanzen ist Panto- 
thensdure als einzige hitzeunstabil. Das legte den Verdacht nahe, dal 
besonders der Verlust an diesem Vitamin eine entscheidende Rolle bei 
der Verhinderung des Weichkotfressens spielen k6nne. 

Es wurden deshalb Tiere mit Kragen zu ihrer tiblichen Heu- und 
Wasserfiitterung mit einer taglichen Gabe von 1 mg Pantothensaéure 
versorgt, eine andere Gruppe erhielt zusatzlich 10 mg Aneurin neben der 
Pantothensauregabe. Die reine Pantothensiiuregabe ergab bereits fiir 
sich eine Lebensverlangerung auf 8 Tage, bis die Tiere doch starben. Sie 
magerten dabei stark ab, zeigten aber keine der vorher beschriebenen 
Prodromalerscheinungen. Sie zeigten vielmehr einen lethargischen Zu- 
stand, in dem sie zuletzt auch nicht mehr frafen. Die Sektion ergab 
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weder an den Nebennieren noch an Magen und Duodenum Verande- 
rungen, worauf noch spater eingegangen werden wird. Bakterioskopisch 
ergibt sich ein sehr starkes Vorwiegen der Enterokokken, wahrend die 
Sichelkeime nur noch spirlich vorhanden sind. Auch die Spirochaten 
sind in ihrer Zahl zuriickgegangen. Cytophaga und Lactobacillus sind 
im wesentlichen unverandert. 


Die zusitzliche Ernihrung mit Aneurin neben Pantothensaéuregabe 
ergibt ein wesentlich langeres Uberleben als mit den Einzelsubstanzen 
selbst. Die Lebensdauer mit Kragen betrug 14 Tage. Die Sektion der 
Tiere zeigte kein anderes Bild als das der mit Pantothensaure ernahrten. 
Es zeigt sich also, da8 noch weitere Vitaminzusaitze notwendig sind, 
um den physiologischen Anforderungen zu gentgen. 


Die Zugabe eines Praparates, das méglichst viele Vitamine enthalt, 
wie es z. B. im Polyvitaminkonzentrat. Dr. GRANDEL vorliegt, schafft 
wesentlich andere Verhaltnisse. Die Tiere halten, obwohl sie am Weich- 
kotfressen gehindert werden, 3 Wochen und langer aus, also auch langer 
als es bei den mit Griinfutter ernahrten Tieren moglich ist. Damit ist 
bewiesen, dai die Krankheitserscheinungen, die auftreten, wenn man 
die Tiere am Weichkotfressen hindert, einzig Vitaminmangelerschei- 
nungen sind. Sie werden also nicht etwa auch dadurch hervorgerufen, 
da8 die Tiere durch mangelhafte Zelluloseausniitzung in emen Zustand 
des Kalorienmangels versetzt werden. Die Bedeutung des Blinddarms 
beruht also sicherlich nicht nur darauf, daB er ,,Ort der Zellulose- 
verdauung’’ (SCHEUNERT und ZIMMERMANN, S. 217) ist. 


Proteinhaushalt 


Zur Diskussion steht weiterhin die Frage, inwieweit die Coecotrophe 
mit ihrem angegebenen hohen Proteingehalt zu einem wesentlichen Teil 
am Aminosaiurehaushalt der Nager beteiligt ist. Leider liegen Unter- 
suchungen am Meerschweinchen dazu nicht vor. Rosr und Smirxa 
fihrten Untersuchungen an Ratten durch. Nun bietet zwar die omni- 
vore Ratte sowohl hinsichtlich ihrer Darmflora als auch der anatomischen 
Verhaltnisse ihres Blinddarms und ebenso der andersartigen Zusammen- 
setzung der tiblichen Nahrung durchaus andere Verhaltnisse, die sich 
nicht ohne weiteres auf die Meerschweinchen und ahnliche Nager iiber- 
tragen lassen. Die Versuche wurden in der Weise ausgefiihrt, da den 
Ratten durch Zugabe eines darmdesinfizierenden, nicht resorbierbaren 
Sulfonamides die Darmflora vernichtet wurde. Man hitte also bei einer 
Bedeutung der Flora fiir die Aminosiiuregewinnung erwarten miissen, 
daB bei geeigneter Fiitterung die Tiere gegeniiber den Kontrollen in ein 
HiweiBdefizit geraten. Es zeigte sich aber kein signifikanter Unterschied. 
Auch die eigenen Versuche an den Meerschweinchen mit Kragen, die 
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mit Polyvitaminkonzentrat gefiittert wurden, zeigen, da die Tiere nicht 
in ein Proteindefizit kommen, selbst nicht unter den extremsten Fiitte- 
rungsbedingungen. 

Zur Frage des Unterschiedes im Aminosduregehalt versuchte ich die chromato- 
graphische Bestimmung der im Diinndarm-, Blinddarm- und Dickdarminhalt vor- 
liegenden Aminosaiuren. Leider wird durch die reichlich vorhandenen Gallen- 
farbstoffe, die das Chromatogramm véllig verwischen, diese Untersuchung denkbar 
erschwert. Diese Farbstoffe haben die Higenschaft, durch ihre hohe Konzentration, 
in der sie im Darminhalt vorliegen, mit der Front des Lésungsmittels unter auBerst 
stark ausgepragter Schwanzbildung zu wandern und so das ganze Chromatogramm 
derart stark zu verfarben, daB nur sehr reichlich vorhandene Aminosauren daneben 
noch erkennbar werden. Deshalb konnten praktisch nur Asparaginsaure, Lysin, 
Alanin und Leucin als solche identifiziert werden. Signifikante Unterschiede er- 
gaben sich aber auch bei diesen in den drei Darminhaltproben nicht, nur bei dem 
aus dem Dickdarm waren sie nur noch in geringer Menge nachweisbar und im 
Enddarm fast vollig verschwunden. Auch im zweidimensionalen Chromatogramm 
lieBen sich die erwahnten Schwierigkeiten nicht tiberwinden. Versuche durch 
Elution den Gallenfarbstoff vor dem Chromatographieren zu entfernen und so zu 
brauchbaren Ergebnissen zu gelangen, schlugen ebenfalls fehl. Zudem waren der- 
artige Versuche auch nur noch bis zu einem gewissen Grade verwendbar, selbst 
wenn sie gelungen waren, da immer damit gerechnet werden muB, daB auch Amino- 
sauren in dem Lésungsmittel, das den Gallenfarbstoff ausziehen soll, miteluiert 
werden. Aus diesem Grunde nahm ich auch Abstand von der Entfarbung des 
Extraktes durch Tierkohle. 


Bildung der Coecotrophe 


Die AusstoBung des Blinddarminhaltes und Umformung zur Coeco- 
trophe im Dickdarm muf offenbar periodisch erfolgen. Wenn HARDER 
aber in Zusammenhang mit der Bildung der Coecotrophe die Ansicht 
AuBert, daB der Blinddarm sich in gewissen Abstiénden mehr oder 
minder vollkommen entleeren miisse, weil nur so die Coecotrophe aus 
dem Blinddarm ins Colon gelangen kénne, so mu ich dies zumin- 
destens fiir das Meerschweinchen sehr in Frage stellen. Bei 600 
wahrend 21/, Jahren beobachteten Tieren konnte ich auch nicht einen 
wenigstens einigermaBen leeren Blinddarm feststellen und von etwa 
5000 vorher untersuchten Versuchstieren ist mir kein Fall dieser Art 
erinnerlich, obwohl diese bei der stets notwendigen genauen Unter- 
suchung des Situs von TB-Tieren, um die es sich handelte, auf- 
gefallen wiire. Ich habe eher den Eindruck, als ob nur ein kleiner Teil 
des Inhaltes entleert wiirde, um dann gleich wieder durch Diinndarm- 
inhalt aufgefillt zu werden. 

Das ist mir auch aus verschiedenen anderen Griinden wahrschein- 
licher. In Originalpréparaten des Blinddarmausstriches finden sich be- 
sonders bei Cellfalcicula viel weniger Formen, die auf eine eben statt- 
gehabte oder bevorstehende Teilung schlieBen lassen als das in Kulturen 
anderer Bakterien der Fall ist. Ich méchte daher fiir diese Form eine 
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relativ geringere Teilungsgeschwindigkeit und daher einen wesentlich 
langsameren Zuwachs annehmen. Das wiirde aber bedeuten, da8 die 
Blinddarmflora sich nicht so rasch, zumindestens fiir diesen Keim, regene- 
rieren kann, wie dies etwa bei der Coliflora des Menschen zu sein scheint. 

Es zeigen auch die Versuche beim Streptomycin-sterilisierten Tier, 
daB die Restitution der symbiontischen Flora wesentlich langsamer er- 
folgt als sich eingedrungene Colibakterien in dem an und fir sich fir 
sie doch fremden Milieu vermehren, da diese Tiere ja nach dem Absetzen 
der Streptomycingaben an ,,Colienteritis einzugehen pflegen. 

Endlich weisen auch noch andere Versuche, von denen HARDER 
berichtet, in dieselbe Richtung. Danach haben Untersuchungen (EDEN), 
bei denen dem Futter der Kaninchen Kupfer beigemischt wurde, ergeben, 
daB bei Gestattung der Coecotrophie dasselbe 5 Wochen im Kot nach- 
weisbar war, da der Kreislauf eben immer wieder von neuem begann. 
Verhinderte man dagegen die Aufnahme der Coecotrophe, so war das 
Kupfer 4 Tage im Kot der Tiere zu finden. Das kann aber nur auf das 
lange Verweilen des Kupfers im Blinddarm zurickgefihrt werden, denn 
die tibliche Darmpassage ist nicht héher als mit 12—24 Std anzunehmen. 
Wenn aber der Blinddarm sich nahezu restlos entleeren wiirde, miibte 
es ja auch wesentlich rascher zu einem Wiederverschwinden des Kupfers 
kommen. 

Die Durchmischung des Blinddarminhaltes ist fortwahrend sehr 
kraftig. Jedenfalls lassen sich beim frisch getdteten Tier starke Durch- 
mischungsbewegungen beobachten und auch weder makroskopisch noch 
mikroskopisch im Darminhalt deutliche Unterschiede zwischen Anfang 
und Ende des Blinddarms erkennen. Dementsprechend erscheint es mir 
auch nicht méglich, einen besonderen Teil des Blinddarms fir die 
Bildung der Coecotrophe verantwortlich zu machen. Die Tusche- 
einspritzungen HarpDERs beweisen ja auf jeden Fall nur, daB die Coeco- 
trophe tatsichlich im Blinddarm gebildet wird, woran kein Zweifel ist. 

Die Frage, was nun das Tier zur Aufnahme der Coecotrophe bewegt, 
ist schwer zu klaren. Die Meinung, daB es ein besonderer Duftstoff sei 
(Harper), der zur Aufnahme anreizt, scheint mir deshalb als nicht 
beweiskriftig, da ja die Tiere bei reicher Griinfiitterung die Coecotrophe 
unbeachtet liegen lassen. Die Instinkthandlung der Aufnahme der 
Coecotrophe muf also in diesem Falle geradezu von einem chemischen 
Sinn fiir das Vorhandensein der notwendigen Vitaminergiinzung bei 
Mangelfiitterung durch den Gehalt des Weichkotes geleitet werden, was 
wohl auch sinnesphysiologisch sehr interessant ist. 


Besiedelung des Neugeborenendarmes 


Interessant ist weiterhin die Frage, ob beim neugeborenen Meer- 
schweinchen eine besondere Flora vorhanden ist. Man hatte vermuten 
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kénnen, da8 ahnlich wie beim Menschen wahrend der Siugeperiode 
eine dieser besonderen Ernahrungsweise angepafite, spezifische Blind- 
darmbesiedelung vorliegen wiirde, etwa derart, da8 auch hier typische 
bifidus-aébnliche Bakterien vorkamen. Es wurden deshalb Meerschwein- 
chen. aus dem iiblichen Lebensmilieu in kurzen Abstanden nach der 
Geburt auf die bakterielle Besiedlung des Blinddarms hin untersucht. 
Dabei zeigte sich, daB bis 12 Std nach der Geburt der Blinddarm als 
kleines Gebilde ohne jeglichen Inhalt vorliegt. 24 Std nach der Geburt 
lieBen sich nur unorganisierter strukturloser Inhalt feststellen, aber noch 
keine Bakterien oder Nahrungsreste. Nach 36 Std zeigte sich bereits 
eine geringe Besiedlung mit der von den erwachsenen Tieren her ge- 
wohnten Flora, die sich in keiner Weise nach einer besonderen Milch- 
flora hin differenziert zeigte. Der Blinddarm war etwa auf das fiinffache 
seiner urspriinglichen Grofe angewachsen. 

Wenn man die Frage nach der Herkunft stellt, so ist unter N ormal- 
verhiltnissen diese leicht zu beantworten, da man beobachten kann, daB 
bereits in diesem Alter die Neugeborenen den Weichkot der Mutter fres- 
sen. Es liegen nun bei den Meerschweinchen allerdings besondere Verhalt- 
nisse vor, da die neugeborenen Tiere schon kurz nach der Geburt selb- 
standig sind und nach wenigen Stunden schon neben der Milchnahrung das 
Futter erwachsener Tiere annehmen. Untersuchungen an Nagetieren 
mit der gleichen Zusammensetzung der Flora, die aber nicht derart weit- 
entwickelte Jungen zur Welt bringen, waren interessant. Bei diesen 
Tieren, die wesentlich langer durch reines Saugen ernahrt werden und 
erst nach dem Sehendwerden auch ein anderes Futter annehmen, ware 
eher mit einer besonderen Milchflora zu rechnen. 

Im Zusammenhang mit der Besiedlung des Blinddarmes der Neu- 
geborenen mute trotz des beobachteten Kotfressens derselben beim 
Muttertier doch die Frage interessieren, ob hier etwa ein ahnlicher Vorgang 
zusitzlich noch besteht, wie er vom Menschen her bekannt ist. Die Uber- 
tragung des fiir die erste symbiontische Milchflora wichtigen Bacterium 
bifidum findet bekanntlich beim Menschen mit einer derartigen Sicherheit 
statt, daB die miitterliche Vagina einem bei den Insekten vorkommenden 
Beschmierorgan gleicherachtet wurde. Das Bacteriwm bifidum des Saug- 
lingsdarmes und der Do6pERLEINsche Vaginalbacillus scheinen ja tat- 
sichlich nur Standortvarietaten ein- und desselben Bacillus zu sein. DaB 
die Aufnahme der Keime beim Durchtritt durch die Geburtswege schon 
mit dem Munde erfolgt, ist durch eine Beobachtung von KLEINSCHMIDT 
gesichert, der das Bacterium bifidum bei einem Saugling feststellen 
konnte, der an Atresia ani litt, der also zwangslaufig die Bakterien nur 
durch den Mund aufgenommen haben konnte. Ist ein derartiger Vor- 
gang auch beim Meerschweinchen anzunehmen? Zur Klarung dieser 
Frage wurden nun Vaginalabstriche von Meerschweinchen kurz ante 
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partum vorgenommen. Die Vaginalflora ist vorwiegend grampositiv. 
Die Mehrzahl der Bakterien sind grampositive Lactobazillen und da- 
neben’maBig viel Kokken. An gramnegativen Keimen ist ein Stabchen 
zu beobachten, das morphologisch dem aus dem Blinddarm beschriebenen 
gleicht, ebenso eine Spirochite, wenn auch sparlich vorhanden. Nur 
auBerst sparlich finden sich Keime, die man als Abortivformen des 
Sichelkeimes ansprechen kénnte. Sie sind kleiner und meist mehr von 
Wetzsteinform und waren kaum als mit den Sichelkeimen tibereinstim- 
mend anzusprechen, wenn sich nicht, das bei allen anderen Bakterien 
nicht zu beobachtende chromatophile Kérnchen auch bei den Keimen 
aus diesem Standort finden wiirde. Da8B diese morphologischen Unter- 
schiede zu den Keimen im Blinddarm entstehen, erscheint bei den vollig 
andersartigen Ernahrungsbedingungen durchaus begreiflich. Danach 
scheint mir die Vermutung, daf es sich bei beiden Standorten um die 
gleiche symbiontische Flora handelt, als zumindest nicht unwahrschein- 
lich. Ein exakter Beweis dazu ist naturgemai8 nur sehr schwer zu er- 
bringen. Um wenigstens einen weiteren gewissen Wahrscheinlichkeits- 
beweis hinzuzufiigen, trennte ich eben neugeborene Meerschweinchen, 
bei denen der Geburtsvorgang beobachtet wurde und die sicher noch 
nicht von dem Muttertier Weichkot gefressen hatten, sofort von diesem 
und ernahrte sie kiinstlich mit Kuhmilch. Die eine Gruppe von neu- 
geborenen Meerschweinchen wurde nunmehr mit der Flasche ernahrt 
und den Tieren gleichzeitig Gelegenheit gegeben Heu zu fressen. Sie 
gewohnten sich rasch an diese Ernaihrungsweise, zeigten allerdings 
gegentiber den bei ihrer Mutter belassenen Geschwistern der gleichen 
Wiirfe etwas langsameres Wachstum. (Nach 14 Tagen hatten die bei 
der Mutter belassenen Tiere etwa 150 g, die mit der Flasche aufgezogenen 
110 g erreicht.) Es zeigte sich, daB die Tiere die gleiche Flora aufwiesen 
wie die bei der Mutter verbliebenen, normalernihrten Tiere. Die Jung- 
tiere hatten also ihren Bakterienbestand auch ohne das iibliche Kot- 
fressen bei dem Muttertier erworben. Sehr ausgepriigt war das Bestreben 
bei den Geschwistern, jedes erscheinende Kotbiallchen sofort aufzufressen, 
so daf iiberhaupt kein Kotballchen liegenblieb. Da die Tiere raumlich 
vollig getrennt von anderen erwachsenen Meerschweinchen gehalten 
wurden und eine von dorther mégliche Ubertragung von Keimen bei 
der Fiitterung mit der Flasche peinlichst vermieden wurde (vor jedem 
Fittern sorgfaltiges Sterilisieren von Glasflasche und Gummisauger 
durch Auskochen), bleibt nur die Wahl, daB die Tiere die Bakterien 
bereits bei der Geburt oder aber tiber das verabreichte Heu aufgenommen 
haben miissen. 

Kine andere Gruppe von Neugeborenen wurde ebenfalls sofort von 
ihren Miittern getrennt und in neuen, noch nicht von anderen Tieren 
bewohnten Kiafigen nur mit Milch ernahrt, ohne jede Gelegenheit 
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zellulosehaltige Nahrung aufzunehmen. Es wurden dieselben Kautelen 
beachtet, wie bei der vorher beschriebenen Gruppe. Die Milch wurde 
auch hier ungekocht und nur bis auf Kérpertemperatur angewirmt, 
jeweils in Abstanden von 2 Std, mit einer nachtlichen Pause von 4 Std 
verabreicht, wobei die Tiere stets 2—3 cm? tranken, spiter auch mehr. 

Nach 8 Tagen noch war nichts von einer normalen symbiontischen 
Flora zu entdecken. Vielmehr bestand die Flora einzig aus grampositiven 
Kokken der Enterokokkengruppe, gramnegativen Stibchen, die den 
zelluloseabbauenden Stibchen der erwachsenen Tiere vollkommen glichen 
und daneben Kurzstabchen, die sich kulturell als Colibakterien erwiesen. 
Das reichliche Vorhandensein der Colifiora war nach den Milchfiitterungs- 
versuchen an erwachsenen Tieren durchaus zu erwarten, man hatte denn 
annehmen miissen, daB bei den Jungtieren eine voéllige Organresistenz 
gegen Coli vorhanden ist. Die Tiere wurden denn auch nach 8 Tagen 
sehr hinfallig und gingen an ,,Colienteritis‘’ ein. Wenn man derartige 
schon ziemlich hinfallige Tiere jedoch durch Streptomycinzugabe zur 
Milchfiitterung vor dem Uberhandnehmen der Coliflora schiitzt, lassen — 
sie sich beliebig lange am Leben erhalten. Beim Absetzen der Strepto- 
mycinzufiitterung kommt es allerdings immer wieder zum Aufflackern 
der ,,Colienteritis“. 

Der Versuch zeigt, daB beim Fehlen des natiirlichen Substrates, wie 
es durch die Heufiitterung schon zur Geniige gegeben wird, die Sym- 
biontenflora nicht zur Entwicklung kommt. 


Keimfreie Aufzucht 


Zur Klarung der Frage, ob den obligaten Darmbakterien eine. sym- 
biontische Bedeutung zukommt, sind keimfreie Aufzuchtversuche, wie 
sie seit NurraL und THIERFELDER schon wiederholt unternommen 
wurden, sehr aufschluBreich. Allerdings waren diese Aufzuchtversuche 
bis in die neueste Zeit stets von MiBerfolgen begleitet insofern, als es im 
Laufe der Experimente immer wieder zur Infektion kam. Es ist eben 
die Frage der sterilen Nahrungszufuhr nur sehr schwierig zu losen, und 
mit dieser wurden friiher oder spiter dann die Keime eingeschleppt, die 
die Weiterfiihrung eines bakterienfreien Versuches vereitelten. Das An- 
setzen der Versuche bietet an und fiir sich keine uniiberwindlichen 
Schwierigkeiten. Die Gewinnung eines keimfreien Neugeborenen ist 
durch Kaiserschnitt ja ohne weiteres méglich. Schwieriger ist schon die 
daran sich anschlieBende Aufzucht mit Milch, deren Gewinnung bei 
kleineren Versuchstieren schon erhebliche Miihe bereitet. Noch schwie- 
riger ist es diese steril zu bekommen ohne wichtige Inhaltsstoffe zu 
denaturieren. Neben anderen Tieren, wie Ziegen (KUsTER 1912) und 
Hunden (Guimsrepr 1946), wurden vor allem Meerschweinchen zu sol- 
chen Versuchen verwendet. Nutatt und THIERFELDER berichten schon 
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bei ihren Experimenten davon, da die Meerschweinchen ein sehr stark 
aufgeblahtes Coecum besitzen, das mit einer diinnen halbfliissigen Masse 
angefillt war. Bei Experimenten von CoHENDER und WELLMANN (1914 
und 1922), die Meerschweinchen 29 Tage lang steril hielten, konnten 
interessanterweise Lihmungserscheinungen der hinteren Gliedmafen 
beobachtet werden. Mittlerweile war die Vitaminforschung erheblich 
weitergekommen; deshalb trug man bei weiteren Versuchen den neuen 
Erkenntnissen Rechnung. Durch die Notwendigkeit des Sterilisierens 
aller Nahrung, die den Tieren zugefiihrt werden mu8, muften natiirlich 
die darin enthaltenen Vitamine sehr leiden. Deshalb wurden entspre- 
chend stark vitaminhaltige Substanzen, wie Hefeextrakte, Leberextrakte 
steril filtrierte Fruchtsafte der Nahrung zur Vervollstandigung beigefigt. 
Damit gelang es dann CoHENDER u. WELLMANN die zuerst beobach- 
teten Lahmungserscheinungen zu vermeiden. 

GLIMSTEDT (1932—1937) fiithrte Versuche mit Meerschweinchen in 
keimfreier Zucht bis zu 60 Tagen durch. Es wurde mit sehr ausgiebigen 
Vitaminzusitzen gearbeitet. Zwischen den keimfrei und den in normaler | 
Umgebung aufgezogenen Tieren, die dieselbe und auch gleich behandelte 
Diat erhielten, ergaben sich keine Unterschiede. Auch bei diesen Ver- 
suchen zeigten die keimfrei lebenden Tiere bei ihrer Obduktion ein stark 
geblahtes Coecum. 

Die vollkommensten Versuche wurden von REYNIERS und seinen 
Mitarbeitern in neuester Zeit ausgefiihrt. Es wurden Affen, Hunde, 
Katzen, Ratten, Mause, Kaninchen und auch Meerschweinchen steril 
aufgezogen. Dabei wurde mit einem sehr grofen Aufwand an Material 
und Personal gearbeitet. Ein vollkommenes System, das aus 16 Zucht- 
einheiten besteht — es ist dies die kleinste Anzahl, die sich fiir die Arbeit 
als zweckmaBig erwies — wozu noch eine besondere Operationseinheit, 
ein Ubertragungsgeriat, zehn Vorratseinheiten und ein Untersuchungs- 
gerat kommen, sowie die notigen Heizungs-, Beliiftungs- und Kontroll- 
vorrichtungen, kostet ttber 100000 Dollar. An Personal werden 21 Per- 
sonen bendtigt. Dementsprechend sind auch die Erfolge, die hiermit 
erzielt wurden, die bisher tiberhaupt besten auf diesem Gebiet. So 
konnten die Untersucher die Meerschweinchen bis zu einem Alter von 
8 Monaten bringen. Das Wachstum war jedoch schlecht, obwohl die 
kompliziert zusammengesetzte Diit mit reichlichem Reinvitamin und 
Naturextrakten vervollstindigt war. Die meisten Tiere starben schon 
bei einem Alter von 60 Tagen in einer Art von Hungerzustand. Auch 
hier zeigte sich wieder, da8 der Blinddarm der Tiere enorm erweitert 
und mit einer halb fliissigen granulierten Masse angefiillt war. Interessant 
war auch die Beobachtung, daB die keimfrei aufgezogenen Tiere in allen 
Fallen auBerst gierig fraBen. Man hatte also den Eindruck, als ob sie 
trotz reichlichen Fressens an einem unstillbaren Hunger leiden wiirden. 
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Leider ist in keinem der Experimente eine Beschreibung davon zu 
finden, ob auch unter den Lebensbedingungen der sterilen Haltung die 
Tiere den Weichkot fressen. 

Wenn man die Ergebnisse der Experimente zur Diskussion stellt, 
fallt auf, daB diese Tiere trotz reichlicher Versorgung mit allen bekannten 
Vitaminen dennoch iiber ein gewisses Alter nicht am Leben erhalten 
werden konnten. Dies laBt zwei Vermutungen zu: Entweder werden in 
der Nahrung durch das Sterilisieren doch noch unbekannte Stoffe zer- 
stort, die trotz der starken Vitamingaben nicht ersetzt wurden — was 
allerdings bei der reichlichen Versorgung sowohl mit bekannten Vit- 
aminen als auch mit rohem Hefe- und Leberextrakt, die beide ja auch 
noch unbekannte Stoffe ersetzen miiBten, bei Reynrers Versuchen 
wundernehmen muB. Oder es werden doch von den Darmbakterien 
zusaitzliche Faktoren geliefert. Eine weitere Méglichkeit besteht darin, 
daB mit dem Futter gelieferte Vitamine von den Tieren ohne Mithilfe 
der bakteriellen Symbionten gar nicht entsprechend ausgenutzt werden 
k6nnen (Coenzyme oder Vitaminumbau, bzw. Aktivierung). 

Auffallend ist, daf die omnivore Ratte langere Zeit am Leben er- 
halten werden kann als Meerschweinchen. Bei den Ratten gelang es 
sogar, unter den sterilen Verhiltnissen Wiirfe zu erzielen, also eine 
: weite sterile Generation aufzuziehen (REYNIERS, TREXLER u. ERvIn). 

Wenn auch diese Experimente keine sicheren Hinweise dafiir liefern, 
da®B der Hauptzweck der Symbionten in der Vitaminversorgung liegt, 
so zeigen sie andererseits auf jeden Fall, daB die so haufig angefiihrte 
Bedeutung fiir die Zelluloseverdauung, die ja unter diesen Bedingungen 
entfallt, es sicher auch nicht ist. Jedenfalls gentigt die Ausniitzung der 
Nahrung auch ohne den bakteriellen Zelluloseabbau, um den Kalorien- 
bedarf zu decken. 

Leider wurden die beschriebenen Versuche samt und sonders von 
anatomisch interessierten Forschern durchgefiihrt und dementsprechend. 
die Versuchsanordnung in dieser Richtung eingestellt. Die hier zur Dis- 
kussion stehenden Fragen wurden deshalb nicht in der wiinschenswerten 
Form bearbeitet. Den Tieren wurde jeweils ein Uberangebot an Vit- 

-aminen zur Verfiigung gestellt, um ein méglichst optimales Wachstum, 
auch unter diesen unnatiirlichen Bedingungen, zu erzielen. Es ging ja 
bei den Versuchen nur darum, festzustellen, welche Gewebe beim Fehlen 
der bakteriellen Einwirkung nicht oder nur schwach entwickelt wiirden. 

Wenn aber derartige Experimente fiir die hier zur Diskussion stehen- 
den Fragen aufschluBreich sein sollen, dann hat nur eine Ernéhrung mit 
einer Didt Interesse, deren Vitamingehalt genau bekannt und in bezug 
auf das Fehlen eines Vitamins genau regelbar ist. Erst dann lieBe sich 
gegeniiber einer Kontrollgruppe bakterientragender Tiere, die die gleiche 
Diadt erhalten, die wahre Vitaminproduktion dieser Bakterien ermitteln. 
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Noch interessanter wiirden natiirlich diese Experimente, wenn es gelange, 
die steril aufgezogenen Tiere mit einer rein geziichteten Symbiontenart 
zu infizieren und dann das Verhalten zu studieren. Wie bereits schon 
einmal erwiahnt, sind solche Experimente aber viel zu kostspielig als daB 
man hier an ihre Durchfiihrung denken kénnte, so interessant und auf- 
schluBreich sie auch waren. Es bleibt deshalb kein anderer Weg ibrig, 
als zu versuchen, auch mit unsterilen Methoden gewisse Einblicke in das 
intestinale Geschehen zu gewinnen. Dazu hat sich mit den neuen chemo- 
therapeutischen Mitteln der Sulfonamid- und Antibiotikareihe den ex- 
perimentellen Untersuchungsmethoden ein grofes Feld aufgeschlossen. 


Antibiotikaversuche 


Seit langem fiel die hochgradige Empfindlichkeit der Meerschwein- 
chen gegen Penicillin auf, eine Empfindlichkeit, die sie aus den tibrigen 
meist verwendeten Versuchstieren Maus und Ratte vollig heraushebt. 
Sie wurde erstmals von KimxLiIAN u. HERRELL erwahnt, ohne da sie 
nahere Ausfiihrungen tiber die Ursachen machten. Sie sprachen lediglich 
die Vermutung aus, daB die normale Flora des Meerschweinchens gram- 
positiv sei und diese wegen der besonders hohen Empfindlichkeit der 
grampositiven Bakterien gegen Penicillin besonders stark geschadigt 
werde. Sie ftihrten auch Versuche aus, durch Vitamin-C-Gaben die 
Schadigung auszuschalten, was aber zu keinem Erfolg fihrte. MrmscHER 
u. BOum betonen vor allem die geringen Veranderungen, die sich bei 
der Sektion ergaben und kommen auf Grund des Befundes von hyper- 
aimischen Nebennieren zu-der Annahme, da die Todesursache die ge- 
storte Funktion der Nebennieren sei. Sie halten die toxische Penicillin- 
wirkung in erster Linie fiir eine Gefé®Bwirkung und glauben, daB es sich 
gar nicht um eine direkte toxische Penicillinwirkung, sondern um eine 
sekundare Auslosung der Produktion von toxischen Stoffen unter dem 
Penicillineinflu8 handeln miisse. Nur am Rande wird von diesen Autoren 
die starke Blahung des Darmtraktes konstatiert. Erstmals auf den 
Darm- befund gehen Tonutti u. Matzner, Tonutttr, u. Koce und Mit- 
arbeiter niher ein. Es wird besonders auf die Latenzzeit hingewiesen, 
die bis zum Tode des Tieres nach der Injektion notwendig ist, und die 
sich auch durch gréBte Dosen nicht abkiirzen liBt. Dies spricht allein 
schon gegen eine toxische Wirkung. Die Nebennierenreaktion dagegen 
wird von ihnen im Sinne einer SrLsEschen Alarmreaktion aufgefait. 
Sie erkennen den Verdauungstrakt als primiren Ort der Schidigung auf 
Grund der histologischen Veranderungen der Darmschleimhaut wie 
Blutumlaufst6rungen, Exsudation, Durchtritt von Erythrocyten, Ab- 
hebung und Nekrose des Zottenepithels und Zottenstromas. 

Damit ist das Augenmerk auf das Auftreten einer Enteritis gerichtet. 
KE. Ruscumann geht dann auf diese Enteritis niher ein. Sie schreibt: 
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.,Der Diinndarm war mit gelblicher, von Gasblasen durchsetzter Fliissig- 
keit gefiillt, ebenso zeigte auch der Dickdarm breiig fliissigen Inhalt.“ 
Merkwirdigerweise wird der doch bei den Meerschweinchen so stark 
auffallige Blinddarm mit keiner Silbe erwaihnt. (Ob dieser wohl fir 
einen Teil des Dickdarmes gehalten wurde ?) 

Bei der bakteriologischen Untersuchung ergab sich ein reiches 
Wachstum sowohl lactosespaltender als auch lactosenegativer Coli- 
Kolonien, Aerobacter aerogenes, Bacterium proteus, grampositive Stiib- 
chen und grampositive Kokken der Enterokokkengruppe. Auch im 
Dinndarminhalt wurde Bacteriwm coli nachgewiesen, auBerdem auch 
haufig im Mageninhalt. 

Bei den eigenen Untersuchungen ergab sich zwar das gleiche kul- 
turelle Bild mit Vorherrschen der Colibakterien, im mikroskopischen 
Praparat jedoch zeigt sich, daB8 durchaus grampositive Kokken, die 
ihrem Aussehen nach als Enterokokken anzusprechen sind, und die sich 
auch kulturell nachweisen lassen, vorherrschen, daneben die gram- 
negativen Kurzstabchen der Coligruppe. V6llig verschwunden aber sind 
die charakteristischen Sichelkeime der Cellfalcicula-Gruppe und auch 
die Spirochaten. Geblieben sind jedoch die gramnegativen Stabchen der 
Cytophaga-Gruppe. Dieses Bild ergibt sich, ganz gleichgiiltig auf welchem 
Wege man das Penicillin dem Tier zufiihrt, ob durch Injektion oder 
durch Magensondenfiitterung. Es zeigt sich also, daB es sich dabei um 
eine echte Penicillinschadigung der normalen Darmflora handelt. Mit 
dieser fallt der eigene antibiotische Schutzwall gegen Fremdkeime weg, 
die penicillinunempfindlichen Colibakterien gewinnen die Oberhand, und 
fiihren letzten Endes zum Tode. Dasselbe Erscheinungsbild lat sich 
im ubrigen auch durch massive Fiitterung der Meerschweinchen mit 
Colibakterienkulturen erreichen, besonders bei gleichzeitiger zusitzlicher 
Diatanderung, wie reichlicher Zuckerzufuhr oder durch andere exogene 
Schadigungen. Das klinische Bild der Penicillinschédigung bietet im 
Endstadium relativ wenige Symptome: Gestriiubtes Fell, FreBunlust, 
friihzeitiges Absinken der Kérpertemperatur. Die Obduktion ergibt eine 
relativ geringe entziindliche Veriinderung des Darmes. Am auffalligsten 
sind Blutungen in den Nebennieren und vereinzelte blutig belegte Ulcera- 
tionen der Magen- und Duodenalschleimhaut. 

Auf diese Verhiltnisse gingen auch Rorie u. Mayer ein, die 
ebenfalls zu der SchluBfolgerung kommen, dafi durch das Penicillin 
die symbiontische Darmflora des Meerschweinchens zerstért werde und 
dadurch die von diesen hervorgerufene Antibiose vernichtet wird, was 
zum nachfolgenden Wuchern der Colibakterien fiihrt. Sie haben ver- 
einzelt Meerschweinchen beobachtet, die von vorneherein schon eine 
gewisse Coliflora im Darm beherbergen. Diese Coliflora vernichtet durch 
- ihre Penicillinasewirkung das in den Darm ausgeschiedene Penicillin, 
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wodurch es nicht zu einem Absterben der Symbiontenflora kommt. 
Diese Tiere hatten deshalb die Versuche iiberlebt. Ich selbst konnte 
derartige Tiere nicht beobachten. Ob es sich dabei um Fiitterungseigen- 
tiimlichkeiten handelt oder ob die ,,Coli bzw. die coliéihnlichen Bak- 
terien“ vielleicht zu anderen nahe verwandten gramnegativen Gruppen 
gehéren, ist nicht zu beurteilen. Penicillinasebildner sind schlieBlich 
auch in der Gruppe der coliaihnlichen Bakterien nicht selten. Auffallen 
muB, daB die wenigen auch von RotLE u. Mayer nur vereinzelt nach- 
gewiesenen Colikeime schon eine derart kriftige Penicillinaseproduktion 
aufweisen sollen, daB diese geniigt, das in den Darm abgeschiedene 
Penicillin zu zerstéren. Anders liegt allerdings der Fall, wenn in den 
weiteren Versuchen von RoLLE und MAYER ,,vor, wahrend, oder kurz 
nach der Penicillingabe Coli- bzw. coliihnliche Kulturen (Parakoli) per- 
oral verabreicht werden.‘‘ Dann ist die Penicillinase, die mit der Kultur 
zugefihrt wird, durchaus imstande, die Penicillinwirkung auf die Sym- 
bionten véllig aufzuheben, wodurch wiederum diese instand gesetzt 
werden, das Angehen der Coliinfektion zu verhindern. Da diese Tiere 
also nicht starben, nimmt nicht wunder und bestiatigt somit die Bedeutung 
der Symbionten als Verhiiter einer Fremdinfektion. RoLuE u. MAYER 
(1953) berichten auch, daB bei allen anderen Tierarten, die Bacteriwm 
coli als Symbionten im Darmkanal besitzen, Penicillingabe zu einer 
Unterdriickung grampositiver Mikroorganismen fiihren soll ,,und daf 
damit der ungestérten Entwicklung der Colikeime der Weg geebnet 
wird’. Bei einer normalen symbiontischen Coliflora im Darm ist mit 
Sicherheit soviel Penicillinase vorhanden, daB von einer Penicillin- 
wirkung auf die eventuell sonst noch vorhandenen grampositiven Keime 
nicht die Rede sein kann. 

Weiterhin wurde von mir Aureomycin zu derartigen Versuchen an- 
gewandt, wobei sich ergab, da dieses Antibotikum ebenfalls zu einer 
Schadigung der symbiontischen Flora fiithrt und deshalb, wenn auch 
spater als bei Penicillin, zur Colienteritis und damit zum Tod des Tieres 
fihrt. Die Ausstriche des Blinddarminhaltes ergeben im mikroskopi- 
schen Praparat ein vélliges Verschwinden der symbiontischen Cell- 
falcicula und ein Vorwiegen von gramnegativen Staibchen. Die kultu- 
rellen Untersuchungen liefern ein reichliches Wachstum von Bacteriwm 
coli und Aerobacter aerogenes. 

Im Gegensatz dazu fihrte die Verabreichung von Erythromycin zu 
keiner Schidigung der spezifischen Darmflora, obwohl dieses Medikament 
seiner hohen Wirksamkeit gegentiber grampositiven Staphylokokken 
dazu fiihren miBte, wenn, wie RUSCHMANN vermutet, die obligate Darm- 
flora des Meerschweinchens grampositiv wire. Die Ausstrichpriparate 
von getoteten Tieren ergaben nur ein geringfiigiges Zuriickgehen aller 
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Bakterien wiederum nach einer Gabe von 10 mg pro 500 g Meerschwein- 
chen mit Schlundsonde iiber 5 Tage hinweg. 

Als noch besser vertraglich erwies sich bei gleicher Fiitterungsart 
unter gleicher Dosierung Neomycin, das im mikroskopischen Priparat 
iiberhaupt keine Beeinflussung der von mir als symbiontisch angesehenen 
Bakterien ergab und sogar dariiber hinaus ein Zuriickgehen der sonst 
noch vorhandenen, wohl saprophytischen grampositiven und gram- 
negativen Keime brachte. Dementsprechend vertragen die Tiere die 
Fiitterung auch, ohne irgendwelcheKrankheitserscheinungen aufzuweisen. 

Chloromycetin hatte seiner sonst bekannten starken Wirkung gegen 
gramnegative Bakterien, insbesondere der Coli-Salmonella-Gruppe kein 
Auftreten einer ,,Colienteritis‘‘ erwarten lassen, doch fiihrt es offenbar 
gleichzeitig auch zu einer Schadigung der spezifischen Flora und dann 
treten ahnliche Verhaltnisse auf, wie ich sie bei Aureomycin schilderte, 
die Einwanderung von Colibakterien erfolgt rascher als der Wiederaufbau 
einer geniigend kraftigen eigenstiéndigen Blinddarmflora. 

Aus diesen Fiitterungsversuchen mit Antibioticis ergibt sich demnach 
eine weitere Funktion der symbiontischen Flora, naimlich der eines 
Schutzes gegen Fremdinfektion. 

Immer dann, wenn eine von auBen einsetzende Schadigung die nor- 
male Darmflora an dieser ihrer wichtigen Funktion hindert, kommt es 
zu einer Ausbreitung der ubiquitéren und fiir das Meerschweinchen hoch- 
pathogenen Colibakterien, was meist zum Eingehen des Tieres fiihrt. 


Diskussion der Ergebnisse 

Uberblickt man die angefiihrten Versuche und Beobachtungen in 
ihrer Gesamtheit, dann lassen sich daraus verschiedene Folgerungen 
ableiten. Am auffalligsten ist zunichst die erstaunliche Ubereinstim- 
mung, die sich bei nahe verwandten Arten aus der gleichen Familie der 
Nagetiere ergibt. Wie die Untersuchungen zeigen, ist es aber durchaus 
auch méglich, daB sich Parallelen der Flora bei Arten finden, die im 
System relativ weit voneinander entfernten Familien angehéren. Ein 
Beispiel fiir diesen letzteren Fall zeigt Cavia porcellus, aus der Uber- 
familie Cavioidae, die doch eine weitgehend ahnliche Flora wie die 
Angehérigen der Unterfamilie Microtinae besitzt, obwohl sie in dem 
herkémmlichen System durch viele andere Uberfamilien voneinander 
getrennt sind. Das mag daran liegen, dafi kein kiinstliches System 
sowohl allen morphologischen als auch physiologischen Bedingungen 
gerecht werden kann. Welchem der beiden Ordnungsprinzipien das 
Primat gebiihrt, ist schwierig zu entscheiden. Jedenfalls erhebt sich 
in diesem Falle die Frage, ob die obligate Blinddarmflora die Ver- 
wandtschaftsbeziehungen nicht deutlicher aufzeigt als manches andere 
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Merkmal. Sie ist ja stets so wohldefiniert, da man aus dem Ausstrich- 
praparat geradezu auf die verwandtschaftlichen Beziehungen rick- 
schlieBen kann. Freilich lassen sich aus den wenigen bisher zur Ver- 
fiigung stehenden Arten keine weitgehenden Folgerungen ziehen. Es 
wire zu wiinschen, eine méglichst groBe Anzahl von Arten fir weitere 
Untersuchungen in dieser Richtung zu erhalten, um auch diesen Fragen- 
komplex einer weiteren Klairung zuzufihren. 

Bei den bis jetzt untersuchten Nagetieren und Lagomorphen ergibt 
sich mit groBer Deutlichkeit auch aus dieser Perspektive die Notwendig- 
keit der Trennung dieser beiden friiher vereinigten Ordnungen. Die 
Lagomorphen trennen sich mit ihrer Sporenbildnerflora scharf von allen 
anderen bisher untersuchten Arten. Bei der Ordnung Rodentia selbst 
zeichnen sich zwei Formenkreise der Flora ab, der der Coliflora und der 
der Cellfalcicula-Flora, wobei sich die letztere in zwei Unterformen auf- 
teilt, deren eine mit, deren andere ohne Spirochatenunterlagerung vor- 
kommt, wie dies aus der beigefiigten Tabelle zu ersehen ist. Zumindest 
die letzten beiden Formen erfiillen véllig die Bedingungen, wie sie 
BucHNER seinem Werk ,,Endosymbiose der Tiere mit pflanzlichen 
Mikroorganismen“ voranstellt: ,,Wir verstehen unter Endosymbiose ein 
gesetzmiBiges, ohne wesentliche Stérungen ablaufendes Zusammen- 
leben zweier verschieden gearteter Partner, bei dem der eine im K6rper 
des anderen, zumeist wesentlich héher organisierten Aufnahme findet 
und die wechselseitige Anpassung einen solchen Grad der Innigkeit er- 
reicht hat, da die Vermutung berechtigt ist, es kénne sich dabei um 
eine dem Wirtsorganismus niitzliche Einrichtung handeln.‘“* An der 
Niitzlichkeit der Blinddarmflora kann wohl angesichts der Tatsache 
nicht mehr gezweifelt werden, daB die Tiere eingehen, wenn man sie am 
Fressen der im Blinddarm geziichteten Bakterien hindert oder aber 
wenn man tiberhaupt das Wachstum der Flora durch entsprechende 
Medikamente verhindert. Auch die Funktion der Abwehr fremder 
Keime ist schlieBlich eine, beim Meerschweinchen zumindest, niitzliche 
Funktion. Ob der urspriinglich als Hauptfunktion angesehene Zellulose- 
aufschlu8 tatsichlich von Bedeutung ist, scheint mir noch nicht mit 
gentigender Sicherheit bewiesen zu sein. 

Die gesetzmaBige Zusammensetzung der Flora ist endogen bedingt. 
Das beweist ihr Entstehen in ihrer definierten Zusammensetzung, obwohl 
bei der Erstbesiedelung des Neugeborenendarmes eine Vielzahl von 
Bakterien zur Auswahl stehen. Es mu vom Wirt eine Begiinstigung 
der erwiinschten Keime stattfinden, da anders es nicht zu erklaren ist, 
da die langsam sich teilenden Keime vor wesentlich rascher wuchernden 
Mikroben zuerst sich das Feld erobern. Denn die Méglichkeit sich anzu- 
siedeln hatten ja die ubiquitiren Colibakterien ebenso, wie die Versuche 
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mit Penicillinsterilisierung beweisen. Warum der beim Neugeborenen 
offenbar vorhandene Hemmechanismus gegeniiber Bacterium coli im 
spaiteren Leben nicht mehr in Funktion tritt, war zuerst nicht zu er- 
kennen. Handelt es sich dabei vielleicht um eine Fahigkeit der Darm- 
schleimhaut, die nach kurzem schon verlorengeht? Die Versuche an 
den rein milchernihrten Neugeborenen scheinen das anzudeuten, da die 
Resistenz gegen die Colibesiedelung nach 8 Tagen etwa zu schwinden 
beginnt. Unter normalen Verhiltnissen wird allerdings die Coliresistenz 
des Neugeborenen nicht allzusehr in Anspruch genommen, da ja durch 
die Aufnahme der Coecotrophe des Muttertieres zusitzlich dafiir gesorgt 
wird, daB& die bendtigten Symbionten zum Aufbau der erwiinschten 
Flora reichlichst zur Verfiigung stehen. Bei den fiir sich allein bei Kuh- 
milch- und Heufitterung gehaltenen Tieren war das ja aber nicht még- 
lich und trotzdem kam es, wenn auch etwas verzégert, zum Aufbau 
einer normalen Blinddarmbesiedelung. 

Wenn man Streptomycintieren zusatzlich auch iiber die Antibiotikum- 
gabe hinaus Polyvitaminkonzentrat verabreicht, entgehen sie der drohen- 
den Colienteritis leichter, wobei anschlieBend noch zu kliren sein wird, 
ob es sich bei der Colienteritis wirklich um die letale Noxe handelt. 

Ks ist zu vermuten, daB es sich bei dem oben angedeuteten Hemm- 
mechanismus um einen solchen handelt, der durch Vitamin entweder 
aktiviert wird, oder aber sogar bedingt ist. Beim Neugeborenen wird 
der dazu notige Vitaminbedarf durch die Milch des Muttertieres geliefert 
und ergiéinzt durch die miitterliche Coecotrophe. Auch durch die Kuh- 
milch kann der Bedarf zeitweilig gedeckt werden. Auf die Dauer scheint 
aber deren Gehalt besonders an Pantothensaure (50 «4/100 cm), der mir 
nach den geschilderten Versuchen als der wichtigste Faktor erscheint, 
doch nicht auszureichen. 

Die Rolle, die die Pantothensiure moglicherweise auch in dem Zu- 
sammenhang Symbiontenflora-Colienteritis spielt, mu’ meines Erach- 
tens auch noch einmal von einer anderen Seite aus diskutiert werden. 
Wie eingangs erwaihnt, produziert Bacteriwm coli auf der einen Seite 
Vitamine und hat so als Symbiont des Menschen hohe Bedeutung, auf 
der anderen Seite benétigt das Bakterium aber selbst auch fiir seinen 
Stoffwechsel Vitamine und entzieht damit dem Wirtstier die selbst be- 
notigten Stoffe. Es besteht nun durchaus die Méglichkeit, daB es sich 
bei dem Schaden, der durch die Uberwucherung der Darmflora durch 
Bacterium coli gesetzt wird, letzten Endes nur um einen dadurch hervor- 
gerufenen akuten Vitaminmangel handelt. Das auffillige Uberein- 
stimmen der Latenzperiode bis zum Tode sowohl bei den Versuchen mit 
Coecotrophiebehinderung als auch bei Penicillinverabreichung spricht 
dafiir. Diese Ansicht wird noch bestarkt durch den relativ geringen 
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Befund an der Darmschleimhaut, von dem noch dazu ja gar nicht be- 
wiesen ist, ob er primarer oder sekundarer Natur ist. Bei Ratten be- 
obachteten Bere und Mitarbeiter bei Pantothenséuremangel atrophische 
Erscheinungen an der Darmschleimhaut. Besonders aber auch die 
Ulcera der Magen- und Duodenalschleimhaut bei den an der Penicillin- 
verabreichung gestorbenen Tiere zeigt gute Ubereinstimmung mit den 
gleichen Symptomen, die ebenfalls Bera beobachtete. Am auffalligsten 
aber ist der Nebennierenbefund, fiir dessen Erklirung eine SmLyEsche 
Alarmreaktion herangezogen wurde. Dum und Mitarbeiter beschreiben 
diesen Befund als charakteristisch fiir Pantothenséuremangel ebenfalls 
wieder bei Ratten. Ich méchte deshalb zur Diskussion stellen, ob sich 
nicht der ganze Symptomenkomplex nach den nun vorliegenden Be- 
funden viel zwangloser als bisher allein aus der zentralen Schau des 
Vitaminmangels erklaren 1aBt. - 

Damit riicken aber auch wiederum die fiir die Nissi ndiatpaschinadie ver- 
antwortlichen Bakterien erneut in den Mittelpunkt der Betrachtung. 
Da eine direkte Ziichtung und damit Untersuchung etwa auf Pantothen- 
siure und anderen Vitamingehalt sich als undurchfiihrbar erwies, bleibt 
nur iibrig per exclusionem zu.einem Ergebnis zu gelangen. 

Zur Diskussion stehen beim Meerschweinchen drei Keime, die fiir 
die Vitaminproduktion verantwortlich sein kénnten, die drei Keimarten, 
die zahlenmaBig so stark tiberwiegen und so vollkommen regelmabig 
vorkommen, da nur sie als Symbionten tiberhaupt in Frage kommen: 
Cellfalcicula, Cytophaga und Spirochaeta. Von diesen drei Keimarten 
zeigt Cytophaga die weiteste Verbreitung bei den Nagetieren. Sie kommt 
auch bei Hausmaus — hier besonders der weiBen Laboratoriumsmaus — 
und Ratte vor, die sich beide als nicht penicillinempfindlich erwiesen 
haben. Cytophaga tiberlebt auch die Penicillineinwirkung beim Meer- 
schweinchen. Diese Art kann also fiir die Vitaminproduktion nicht gut 
in Frage kommen, da ja sonst der Ausfall der verschiedensten Versuche 
nicht erklirbar wire. Von den beiden tibrigen Arten kommt die Spiro- 
chite bei den Mikrotinen tiberhaupt nicht vor, wiirde also bei diesen 
Arten auch fiir die Vitaminproduktion nicht in Frage kommen kénnen. 
Wenn man also nicht annehmen will, daf bei jeder Art ein anderes 
Bakterium die Rolle des Vitaminlieferanten tibernimmt, darf wohl Cell- 
falcicula als der fiir diese Funktion in Betracht kommende Keim an- 
gesehen werden. Damit stimmen alle fiir diese Frage einschligigen Ex- 
perimente iiberein. Das wiirde auch der Tatsache entsprechen, daB die 
Tiere mit Cellfalcicula-Flora gegen Entzug der Coecotrophe wesentlich 
empfindlicher sind als etwa Kaninchen mit ihrer von Sporenbildnern 
beherrschten Blinddarmbesiedelung. Von ihnen beschreibt HARDER noch 
nach einer Versuchsdauer von 72 Tagen keine schweren Schiadigungen. 
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Nur in der Gewichtsentwicklung waren die Tiere ohne Griinfiitterung 
beeintraichtigt. Bei diesen Tieren scheint sich also die Abhangigkeit von 
den Darmsymbionten nicht zu einer derartigen Héhe entwickelt zu haben 
wie bei den Cellfalcicula-Trigern. Wieweit die Abhingigkeit bei den 
Nagern mit Coliflora geht, bedarf noch der Klirung. Dahingehende 
Untersuchungen sind bereits angelaufen. 

Da8 Pantothensaure fiir sich allein nicht der einzig wichtige Faktor 
ist, bewiesen die Versuche. Es zeigt sich vielmehr, daB die Symbionten- 
flora eine ganze Reihe von Vitaminen produzieren muB, um den Er- 
fordernissen des Vitaminbedarfs gerecht zu werden. Ja, die Versuche 
an Kragentieren bei Griinfiitterung beweisen sogar, daB die Flora Vit- 
amine zu liefern imstande ist, die in der natiirlichen, auch griinen Nah- 
rung nicht vorkommen. Es ist durchaus denkbar, daB dabei auch 
vitaminartige Faktoren eine Rolle spielen, die tiberhaupt noch nicht 
bekannt sind. Bedauerlich ist nur, daB die Coecotrophe fiir Extraktions- 
versuche, wegen ihrer a4uBerst schleimigen Konsistenz beim Auflésen, 
ein sehr unhandliches Untersuchungsobjekt darstellt. 

Aus all dem ergibt sich, dai beim Nagetierblinddarm noch manches 
Problem seiner Lésung harrt, das nicht nur bei diesen Tieren selbst, 
sondern auch dariiber hinaus von Interesse sein diirfte. 


Zusammenfassung 

1. Es wurde die Blinddarmflora verschiedener Vertreter der Ord- 
nungen Lagomorpha und Rodentia untersucht. Dabei konnten 4 Typen 
von wohldefinierter Zusammensetzung ermittelt werden. Nach dem 
charakteristischsten Keim sind zu unterscheiden: 

a) Cellfalcicula-Flora mit Spirochaten (Cavia, Clethrionomys, Meso- 
cricetus). 

b) Cellfalcicula-Flora ohne Spirochiten (Microtus, Arvicola, Pitymys ) 

c) Coli-Flora (Rattus, Mus, Apodemus). 

d) Sporenbildner-Flora (Oryctolagus, Lepus). 

2. Nahe verwandte Arten weisen den gleichen Typ der Flora auf, 
jedoch kénnen auch bei weit entfernten Arten Parallelen in der Zu- 
sammensetzung auftreten. 

3. Die obligaten Darmbakterien erweisen sich als auBerst schwer 
ziichtbar. Weder auf fliissigen, noch auf festen N&ahrbéden, weder aerob, 
noch anaerob lieB sich trotz zahlreichster Variationen der Nahrbéden 
eine Kultur der Keime erzielen. 

4. Zur Klarung der Frage, ob die obligaten Darmkeime eine echte 
symbiontische Bedeutung besitzen, wurde eine Anzahl von Tierversuchen 
mit Meerschweinchen durchgefihrt: 
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a) Die Behinderung der Tiere, ihren Weichkot zu fressen, fihrt 
binnen kurzem zu ihrem Tod. Dieser erfolgt um so rascher, je einseitiger 
ihre Ernahrung ist. 


b) Zur Ergiinzung wurden mit der Mangelnahrung (Heu) Aneurin 
und Pantothensiure in Reinsubstanz verabreicht, die sich als unwirksam 
erwiesen, sowohl jeweils fiir sich allein, als auch in Kombination das 
Vitamindefizit auszugleichen. 


c) Ein Polyvitaminkonzentrat vermag simtliche fehlenden Vitamine 
zu erginzen, so daB die Tiere die Coecotrophiebehinderung ertragen, 
ohne Schaden zu nehmen. 

d) In der Coecotrophe muB ein Vitamin vorliegen, das selbst in Griin- 
futter und Kornern nicht enthalten ist. 

e) Die Rolle des Blinddarms als Ort der Zelluloseverdauung ist 
wenigstens hinsichtlich des Kaloriengewinnes durchaus fraglich. 


f) Trotz des bekannt hohen Proteingehaltes der Coecotrophe (Bak- 
terieneiweif) laBt sich eine Notwendigkeit der Coecotrophie aus diesem 
Grunde nicht beweisen. 


g) Fir die kontinuierliche Bildung der Coecotrophe sprechen die im 
Blinddarm beobachteten Keimvermehrungsverhaltnisse. 


h) Die durch Instinkt geleitete Aufnahme der Coecotrophe eréffnet 
interessante sinnesphysiologische Perspektiven. 


i) Der Aufbau der obligaten Flora ist bereits 36 Std nach der Geburt 
abgeschlossen. Die Versorgung mit den Keimen erscheint sowohl beim 
Durchtritt durch die Scheide als auch durch Coecotrophie an der Mutter 
méoglich. 


k) Durch verschiedene Antibiotika werden unterschiedliche Teile der 


Darmflora eliminiert. Dadurch lassen sich in bestimmten Fallen die 


gleichen Vitaminmangelerscheinungen erzielen wie durch Coecotrophie- 
behinderung. 


5. Es ergaben sich also fiir das Vorliegen einer echten Symbiose 
folgende Beweisgriinde: 


a) Fur jede Tierart ergibt sich eine in Form und Haufigkeit charak- 
teristisch zusammengesetzte Flora. 


b) Diese ist gegen natiirliche éuBere Einfliisse relativ resistent. 


c) Bei der Erstbesiedelung des Neugeborenendarmes kommen nur 
die artcharakteristischen Keime zur Entwicklung, wobei eine deutliche 
Selektion von seiten des Tieres zu beobachten ist. Die Ubertragung 
erfolgt durch Vagina und Kotfressen gesetzmafig. 
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d) Die Kultur der symbiontischen Keime gelang nicht. Das beweist 
ihr enges Abhangigkeitsverhiltnis vom Tier. 

e) Auf der anderen Seite beweist das Tier seine Abhingigkeit von 
den obligaten Blinddarmkeimen dadurch, da8 es ohne sie zugrunde geht. 
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I. Einleitung ' 

In einer Zeitspanne von 50 Jahren hat die Symbioseforschung ein 
solch umfassendes Bild von dem Vorkommen intrazellularer Symbiosen 
bei den Insekten geliefert, da8 es durch weitere Untersuchungen in dieser 
Richtung lediglich im bestehenden Rahmen vertieft werden kann. Da- 
neben machte sich sehr bald die Tendenz zur experimentellen Symbiose- 
forschung bemerkbar, eingeleitet durch die richtunggebenden Versuche 
von AscHNER, Koon und Rigs. Das Bestreben ging vor allem dahin, 
jene Hypothese einer experimentellen Priifung zu unterziehen und ihre 
Richtigkeit zu beweisen, welche sagt, daB das Biindnis zwischen Tier 
und Pflanze zum Nutzen eines jeden Partners gereicht. Sie hat sich 
unmittelbar aus den Ergebnissen der beschreibenden Phase der Sym- 
bioseforschung ergeben und beruht vor allem auf dem regelmafigen 
Vorkommen der pflanzlichen Einmieter innerhalb einer streng lokali- 
sierten Region des Insektenkérpers sowie auf den zweckmafigen Uber- 
tragungseinrichtungen. Der Nutzen, den die pflanzlichen Gaste aus dem 
Zusammenleben ziehen, ist offensichtlich, nimlich sichere Wohnstatte 
und Nahrung. Somit ergibt sich die Kardinalfrage, die jeder experi- 
mentellen Symbiosearbeit zugrunde liegt, ob die Einmieter fiir ihren 
Wirt in irgendeiner Weise nutzbringend sind. Die weitere Frage, in 
welcher spezifischen Form der mogliche Nutzeffekt erfolgt, ist bereits 
sekundarer Natur. Die positive Beantwortung der ersten Frage allein 
erlaubt uns schon, das Zusammenleben dieser verschiedenartigen Orga- 
nismen als Symbiosen, wie es die Definition des Wortes in sich schlieBt, 
zu kennzeichnen. Die Klarung der zweiten Frage fiihrt zu einer ein- 
deutigen Bestimmung der Substanzen, welche die Symbionten dem 
physiologischen Gesamthaushalt des Wirtes zur Verfiigung stellen. 

In der Folge haben sich 2 Wege herauskristallisiert, die zur Lésung 
dieses Problems fiithren kénnen. Zunachst Auflésung der Lebensgemein- 
schaft und Untersuchungen am Verhalten solcher ohne Mikroorganismen 
lebender Tiere oder die in das bakteriologische Arbeitsgebiet fiihrende 
Methode der Kultivierung isolierter Symbionten in vitro. Wie die bis- 
herigen Ergebnisse zeigen, fiihren beide Wege zum Erfolg, und die recht 
zahlreichen schon vorhandenen Untersuchungen lassen erkennen, da8 
die Annahme der wechselseitigen Férderung der Partner in fast allen 
untersuchten Fallen zu Recht besteht. Dennoch ist es nicht zulassig, 
die Ergebnisse zu verallgemeinern und auf andere Vertreter der Insekten 
zu ubertragen. Es zeigte sich vielmehr, da jeder einzelne Fall einer 
gesonderten Priifung unterzogen werden muB, da Art der Mikroorganis- 
men und physiologischer Bedarf des Wirtstieres innerhalb der verschie- 
denen Insektenarten nicht gleich sind. 

Die bereits durchgefiihrten experimentellen Arbeiten umfassen Ver- 
treter der verschiedensten Gruppen von Symbiontentragern mit Aus- 
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nahme einer der umfangreichsten Abteilungen, der Curculioniden, von 
denen BucHNER 1930 schon gesagt hat, daB sie zu einem der interessan- 
testen Kapitel der Symbioseforschung zu werden versprechen. Daher 
lag es nahe, einen Vertreter gerade dieser Gruppe einer experimentellen 
Arbeit zu unterziehen. 


Die Wahl des eigentlichen Versuchsobjektes unterlag vor allem prak- 
tischen Gesichtspunkten, wie sie leichte Ziichtbarkeit und Unabhangig- 
keit vom saisonbedingten Auftreten darstellen. Tiere, die diese Eigen- 
schaften in idealer Weise verkérpern, sind unter den Riisselkafern auf 
die Gattung Calandra beschraénkt, und es verblieb zunachst nur der 
wegen seiner grofen Schadwirkung an allen méglichen Cerealien ge- 
firchtete Kornkafer, Calandra granaria L., der in unseren Zonen all- 
gemeine Verbreitung besitzt. Im Verlauf der Arbeit erschien es zweck- 
maBig, auch den nachsten Verwandten, den Reiskafer, Calandra oryzae L., 
in die Untersuchungen mit einzubeziehen. Diese giinstigen Voraus- 
setzungen lieBen die Versuche zeitlich unabhangig werden und ergaben 
die Moéglichkeit zu eingehenden Untersuchungen am Kornkafer, Calandra 
granaria L., und dem Reiskafer, Calandra oryzae L. 


Herrn Prof. Dr. Anton Koc# danke ich herzlich fiir die Anregung zu dieser 
Arbeit sowie fiir die stete Hilfsbereitschaft und das rege Interesse am Fortgang 
der Untersuchungen. 

Herrn Prof. Dr. Kart von Friscu, Vorstand des Zoologischen Instituts, danke 
ich fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes und die gewahrten Unterstiitzungen. 

Die Entwicklung der Hauptfragen, die in dieser Arbeit geklart werden 
sollten, geschieht am einfachsten an Hand der bereits an diesen Objekten 
durchgefiihrten Arbeiten. Daher sei ein kurzer geschichtlicher Abri8 an 


den Anfang gestellt. 


II. Geschichtlicher Uberblick und Problemstellung 

Erstmals kam der agyptische Zoologe Mansour mit der Calandra- 
Symbiose in Beriihrung, und zwar zwangslaufig, als er im Rahmen einer 
Arbeit iiber die Entwicklung des larvalen und imaginalen Mitteldarmes 
beim Reiskafer, Calandra oryzae, die inneren Bauverhaltnisse des Tieres 
niher studierte (Mansour 1927). Er beobachtete sowohl das umfang- 
reiche Mycetom in den Larven als auch die Bakteriocyten in den Darm- 
zotten der adulten Tiere, ohne aber die wahre Natur der auffalligen 
Organbildungen zu erkennen. Aus diesem Grunde erhielt der larvale 
Zellkomplex den wenig treffenden Namen ,,accessory cell-mass‘*. Eine 
weitere Arbeit iiber das namliche Objekt erschien noch im gleichen Jahr 
von U. Prmrantont (1927). Sie befaBt sich ausschlieBlich mit den sym- 
biontischen Einrichtungen von C. oryzae und zeigt, daB die ,,akzessorische 
Zellmasse‘‘ Mansours ein typisches Mycetom ist, das bei diesem Tier 
paarig ausgebildet sei. Hinsichtlich der Ubertragung kam PreraNnToni 
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zu einer ungewohnten und ganz neuartigen Auffassung, daB die Sym- 
bionten bei Calandra durch das miannliche Geschlecht weitergegeben 
werden. Sie sollen bei der Kopulation zusammen mit dem Sperma in den 
weiblichen Geschlechtsapparat gelangen und dort die Eiinfektion ver- 
ursachen. Das veranlaBte Mansour spater (1930), sich ebenfalls mit den 
intrazellularen Symbionten zu beschaftigen. Er pflichtete der Meinung 
PIERANTONIs nicht nur bei, sondern fiigte in verschiedener Hinsicht 
auch neue Erkenntnisse hinzu, kam allerdings in einigen Punkten auch 
zu abweichenden Ergebnissen. Zunichst bestritt er die paarige Aus- 
bildung des Mycetoms und erkannte ferner in den Ovariolenendkammern 
der weiblichen Tiere die Bakterienreservoire, aus denen Infektionsmassen 
in die reifenden Eier einwandern. Bemerkenswert ist seine Beobachtung, 
daB im Gegensatz zur Larvalentwicklung die Symbionten sich wahrend 
des imaginalen Stadiums sehr aktiv verhalten. Sie treten in gréBeren 
Massen aus den Darmzotten in ihr Lumen sowie in den Mitteldarm iiber, 
infizieren von hier Darmzellen, vermehren sich und-finden nach Man- 
sours Auffassung auch im Darminhalt einen guten Nahrboden zur 
Vermehrung. Diese offenbar ungeziigelte Zunahme der Mikroorganismen 
scheint einer vollkommenen Beherrschung der Einmieter durch den 
Wirt — ein allgemeines Kennzeichen symbiontischer Bindnisse — zu 
widersprechen. 

In der Zwischenzeit hatte sich auch P. BucHNER (1930, 1933) in 
umfassenden vergleichenden Arbeiten tiber die Riisselkafersymbiosen mit 
den Calandra-Arten eingehend befaBt. Es ergab sich zunachst die wohl 
wichtigste Tatsache, da die symbiontischen Einrichtungen bei C. gra- 
naria und C. oryzae vollkommen ibereinstimmen. Ferner konnten 
Kinzelheiten des symbiontischen Ablaufs bei Larven und Imagines 
festgestellt, Bau und Gestalt des Larvalmyetoms prazisiert werden. 
Dabei stimmt BucHNER mit Mansour iiberein, daB das Bakterienorgan 
der Larve nur in der Einzahl vorhanden ist. 

Zur gleichen Zeit untersuchte auch Tarsta In Curt (1933) die 
symbiontischen Einrichtungen von C. oryzae. Die Verfasserin berichtet 
von Symbiontenwanderungen in den erwachsenen Tieren und deutet 
diese dahin, da die Bakterien aus dem imaginalen Mitteldarm in die 
Geschlechtsorgane der Weibchen wandern und dort zur Infektion der 
Hier dienen. 

W. ScHernert (1933) konnte in exakten Untersuchungen iiber 
Symbiose und Embryonalentwicklung bei den Curculioniden, und damit 
auch bei Calandra, die Herkunft der Symbionten in den Germarien der 
Ovariolen kliren. Unbeantwortet aber blieb die Frage nach der Ursache 
und dem Wesen der Bakterienwanderung im adulten Tier. 

Als Mansour (1934) in der Folge seine Untersuchungen auch auf den 
in Agypten vorkommenden Kornkifer ausdehnte, machte er eine 
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_ bedeutsame Entdeckung. Im Gegensatz zu allen bisherigen Untersuchern 


 stellte er fest, daB das Larvalmycetom dieser Population im Vergleich 


zu C. oryzae nur eine geringe GréBe besitzt und, wie die Mitteldarm- 
blindsécke der Imagines, von symbiontischen Bakterien vollig frei ist. 
Diese Feststellung konnte Kocu (1936) an Material gleicher Herkunft 
bestatigen. Sie erwies sich im weiteren Verlauf fiir die gesamte Popula- 
tion des agyptischen Raumes als zutreffend (Mansour 1935), die sich 
auch in morphologischer Hinsicht von unseren einheimischen Calandren 
unterscheidet und nach F. ZacuErR (1934) eine besondere Lokalrasse 
darstellt: C. granaria var. africana M. Die Reproduktion der sterilen 
Mycetome la8t den SchluB zu, daB diese Rasse einst ebenfalls zu den 
Symbiontentragern gezaihlt hat, den Bakterienbestand sekundar wieder 
verlor, und zwar, wie A. Kocw (1936) auf Grund seiner Erfahrungen mit 
Oryzaephilus surinamensis L. vermutet, infolge der héhereh Durch- 
schnittstemperaturen im agyptischen Raum. 

A. J. MuseGRAvE u. J.J. MILuer (1951) konnen fir sich beanspruchen, 
als erste das Nutzproblem bei Calandra in Angriff genommen zu haben. 
Leider gingen sie von falschen Voraussetzungen aus und kamen daher 
zu Ergebnissen, die noch keinerlei Riickschliisse auf die Lebensnotwen- 
digkeit der Bakterien zulassen. Sie glaubten namlich, daB C. granaria 
von Natur aus symbiontenfrei sei und hofften, durch Verwendung von 
Getreidekérnern, die mit Terramycin getrankt waren, die Symbionten 
bei C. oryzae abtoten zu kénnen. Beim Vergleich der beiden in gleicher 
Weise behandelten Arten sollte aus der sich dabei ergebenden Sterb- 
lichkeit die Bedeutung der Mikroorganismen fiir die Reiskafer bewiesen 
werden. Zunachst steht der Beweis aus, daB das verwendete Kornkafer- 
material tatsaichlich symbiontenfrei gewesen ist, was unseres Wissens bis- 
her nur fiir die agyptische Varietat zutrifft, ferner der histologische 
Nachweis, da durch die Verwendung des Antibiotikums der Sym- 
biontenbestand tatsachlich geschadigt worden ist. 

Somit ergeben sich fiir meine Arbeit folgende Aufgaben: 

1. AbschlieBende Untersuchungen iiber Entwicklung und Gestalt des 
larvalen Mycetoms beider Calandra-Arten. 

2. Die Klarung von Ursache und Bedeutung der Bakterienwande- 
rungen in den erwachsenen Tieren. 

3. Feststellung der Ursachen, die vermutlich bei C. granaria var. 
africana zum Verlust der Symbionten gefiihrt haben, bzw. Ausarbeitung 
einiger Methoden, welche mit Sicherheit zu sterilen Tieren der Gattung 
Calandra fiihren. 

4. Versuche iiber die physiologische Leistungsfahigkeit der Sym- 
bionten, da durch die Lebensfahigkeit der sterilen Calandra-Rasse in 
Agypten ein Nutzeffekt der Bakterien in Frage gestellt zu sein scheint. 
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III. Material und Methoden 
1. Zur Biologie von C. granaria und C. oryzae 


Der Kornkafer tritt bei uns als sehr gefiirchteter Getreideschadling 


auf, der infolge seiner starken Vermehrung die verschiedensten Getreide- 
arten in kurzer Zeit empfindlich zu schaédigen vermag. Die Entwicklung 
vom Ki bis zum fertigen Kafer verlauft bei beiden Arten in folgender 
Weise: Ein Weibchen bohrt zur Eiablage mit dem Riissel ein gesundes 
Getreidekorn an, macht eine kleine Hohle und legt das Ei mit Hilfe 
des Ovipositors ab. Die Einstichéffnung verschlieBt es mit eimem Vagi- 
nalsekret, das zu einem festen Pfropf erhartet. Nach etwa 6 Tagen 
schliipft aus dem Hi eine kleine fuBlose Larve, die sich von dem Inhalt 
des Kornes ernahrt und rasch heranwachst. Bei 28° C ist die Larve nach 
rund 20 Tagen verpuppungsreif, und die Metamorphose zur Imago erfolgt 
ebenfalls im Korn. Nach der sog. Uberliegezeit durchbohrt der Kafer 
die Samenschale und kriecht ins Freie. Das weitere Leben spielt sich 
auBerhalb des Kornes ab. 

Durch die Anpassung an verschiedene Temperaturbereiche ist das 
Auftreten der Tiere bestimmt. Der Kornkafer ist em Bewohner der 
gemaBigten Zonen, waihrend der Reiskafer in tropischen und subtropi- 
schen Gebieten beheimatet ist. Durch den ausgedehnten Getreidehandel 
wird C. oryzae auch in unseren Breiten eingeschleppt, kann sich aber 
unter normalen Lagerbedingungen nicht halten, wenn im Jahresverlauf 
die mittlere Temperatur eines Monats unter + 3° C liegt, die das Mini- 
mum fir die Entwicklung darstellt. Ergeben sich fiir den Reiskafer die 
Verbreitungsgrenzen aus den niederen Temperaturen, so ist es umgekehrt 
die hohe Temperatur, die den Lebensraum des Kornkéfers bestimmt. 
C. granaria bleibt an Bedeutung hinter C. oryzae zuriick, wenn im Jahres- 
verlauf ein Monatsmittel 25°C ibersteigt. 

Fir weitere Informationen sei auf die Spezialliteratur verwiesen: 
K. To. ANDERSEN (1934, 1935), Back u. Corron (1920, 1924), F. S. 
BoDENHEIMER (1927, 1930), K. Mtiier (1928), J. PavtaKos (1931), 
E. Tetcumann u. A. ANDRES (1920), F. Zacher (1925, 1927, 1933, 
1938 a, b). 

2. Haltung und Ziichtung 

Zu Beginn der Untersuchungen stand mir eine reichhaltige Kultur von 
C. oryzae L., aus einem oberpfalzischen Lagerhaus stammend! und auf Milokorn 
(Sorghum spec.) lebend, zur Verfiigung, ferner eine Kultur von C. granaria L., 
die ich selbst in einem landwirtschaftlichen Kleinbetrieb in Unterfranken gesam- 


melt habe. Eine zweite Kultur dieser Art verdanke ich der Biologischen Bundes- 
anstalt fiir Land- und Forstwirschaft in Kiel, die dort seit Jahren im Laboratorium 


1 Das Material besorgte mein Kollege, Herr Dr. Huger, dem ich fiir seine 
Bemithungen herzlich danke. 

* Herrn Dr. Frey, Biologische Bundesanstalt Kiel, méchte ich an dieser Stelle 
fiir die Ubersendung der reichhaltigen Kultur danken. 


— 
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auf Weizen geziichtet wurde. Im Verlauf der Arbeit ergab sich die Notwendigkeit, 
Tiermaterial der genannten Arten auch aus anderen Landern zu beschaffen. Trotz 
der begreiflichen Schwierigkeiten, welche die Zollstellen dem Versand der Schad- 
linge entgegenbringen, war es méglich, wenigstens einige zusitzliche Kulturen zu 
besorgen. 

Die vielfaltige Literatur, die sich mit der Biologie des Kornkiafers befaBt, kam 
bei der Wahl der Methoden zur Haltung und Ziichtung der Insekten sehr zugute. 

Die Versuchstiere wurden in sog. Tablettenglasern von 7,5 cm Héhe und 2,5 em 
Durchmesser im Thermostaten meist bei 28° C und 70—85% RH gehalten, wenn 
nicht fiir besondere Versuche absichtlich eine andere Temperatur und Hydratur 
gewahlt worden war. Als Nahrungsmittel erhielten die Tiere am Anfang die gleichen 
Getreidearten, die ihnen in ihrem natiirlichen Milieu zur Verfiigung gestanden 
waren. Spater wurden die Kulturen des Kornkafers auf entspelzten Hafer iiber- 
gefiihrt. GréBte Aufmerksamkeit wurde darauf verwendet, da keinerlei Ver- 
mischung von Tieren verschiedener Herkunftsorte eintreten konnte. 


3. Die histologische Technik 


Die morphologischen Untersuchungen wurden teils an frischem Material mit 
Hilfe des Phasenkontrastmikroskops teils an Ausstrichen oder Serienschnitten 
durch Larven, Puppen und Imagines angestellt. Zur Gewinnung geeigneter Larven- 
stadien muften stets zahlreiche Getreidekérner mit Pinzette und Lanzettnadel 
unter dem Binokular aufprapariert werden, wobei sich zeigte, daB die anfangs 
beniitzten Getreidearten wegen zu groBer Harte héchst ungiinstig waren. Diese 
Schwierigkeit lieB sich leicht beseitigen. Lebten die Tiere auf geschaltem Hafer1, 
der eine wesentlich geringere Konsistenz besitzt, dann befanden sich Hier und 
Larven in diesen K6érnern und konnten miihelos und ohne Schaden herauspra- 
pariert werden. Aus diesem Grunde wurden fast alle Versuche mit geschaltem 
Hafer ausgefiihrt und der Einheitlichkeit halber auch die Stammkulturen von 
C. qranaria auf diese Getreideart iibergefiihrt. Bei C. oryzae zeigte sich bald an 
der geringen Vermehrungsrate, daB dieser Art die Haferkérner weniger zutraiglich 
sind. Deshalb wurden hier die Stammkulturen mit Milokorn weitergefiihrt, und der 
geschalte Hafer kam nur fiir solche Versuche zur Anwendung, die eine haufige 
Préparation von Kornern erforderten. 

Zur Fixierung von Larven und Imagines leistete das Gemisch nach Bourn 
(s. Romets 1948, § 305) gute Dienste. Zum besseren Kindringen der Fixierungs- 
fliissigkeit geniigte bei den Larven ein zweimaliges Anstechen auf jeder Seite. Da 
bei den Imagines der harte Chitinpanzer beim Schneiden auf8erst hinderlich ist, 
wurden jeweils Darm und Geschlechtsorgane der zu untersuchenden Tiere in physio- 
logischer Kochsalzlésung herausprapariert. Zur vollstandigen Fixierung geniigte 
bei den Larven ein 8—1l0stiindiges, bei den imaginalen Darmen ein 15—20 min 
langes Verweilen. Die Schnittdicke bei Larven und Imagines betrug 5—6 uw. 

Zur Tingierung der Schnitte kamen verschiedene Farblésungen zur Anwendung. 
Fiir Ubersichtsbilder eignete sich ganz vorziiglich das saure Hamalaun nach 
P. Mayer und 0,1%ige Eosin- bzw. Erythrosinlésung zur Farbung des Plasmas. 
Damit konnten auch sehr klare Bakterienfarbungen in Schnitten erzielt werden, 
ebenso durch die Tingierung mit Toluidinblau, da durch die auftretende Meta- 
chromasie mehrere Farbabstufungen in das Praiparat kamen. Zur Darstellung 
feinerer Strukturen war Eisenhimatoxylin nach HrtprenHaiIn jedoch uniiber- 


troffen. 


u Handelsiiblicher Name fiir entspelzten Hafer. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 38¢ 
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Zur Untersuchung der Bakterienmorphologie wurden zahlreiche Ausstriche der 
Symbionten aus den larvalen Mycetomen, den imaginalen Darmen und vor allem 
aus den Germarien der Ovariolen hergestellt. Die Farbung der Ausstriche erfolgte 
mit LorrLters Methylenblau, Diamantfuchsin, Karbolfuchsin. Ganz vorziigliche 
Bilder lieferte das Karbolgentianaviolett, wie es zur Gramfarbung verwendet wird. 


4, Der symbiontische Zyklus 


Die bedeutsamsten Vorgange, die fiir das ganze spatere Geschehen 
richtunggebend sind, fallen in die Zeit der Embryonalentwicklung. Zwei 
Vorgange verlaufen hier parallel, die einmal durch die Besiedelung des 
Mycetoms das Individuum selbst mit Symbionten versehen, zum anderen 
durch die Infektion der Urgeschlechtszellen — eine Erscheinung, die mit 
Ausnahme der Cleoninen fiir die ganze Gruppe der Riisselkafer typisch 
ist — die Erhaltung der Symbionten fiir die Art sichern. Die Bakterien, 
welche als kettenbildende Formen und Kurzstaébchen vorliegen, ver- 
teilen sich im abgelegten Ei gleichmaBig tiber den gesamten Dotter. Im 
Verlauf der Blastodermbildung woélbt sich das Keimhautblastem am 
hinteren Eipol knospenartig vor, zieht dabei Dotterschollen mit da- 
zwischen liegenden Bakterien hinein und nach der spateren Abschniirung 
sehen wir in diesen Zellen die infizierten Urgeschlechtszellen. Ihr 
Bakterienmaterial verhalt sich wahrend der ganzen Entwicklung bis 
zum geschlechtsreifen Tier indifferent. Der Aufbau des Larvalmycetoms 
geschieht, indem von der ektodermalen Stomodaeumspitze Zellen ab- 
gegeben werden, die in den Dotter sinken und sich mit Bakterien be- 
laden. Die nun vorhandenen Bakteriocyten, welche eine deutliche Zell- 
membran besitzen, wandern kopfwarts und ordnen sich zum Mycetom. 
Durch Zellvermehrung wahrend der Larvalentwicklung erfahrt das 
Mycetom eine Gr6Benzunahme. Die durchgreifendste Umgestaltung 
zeigt das Bakterienorgan wahrend der Puppenruhe. Das kompakte 
Organ wird aufgelést, und die Teile kommen an andere Stellen zu liegen. 
Die Bezeichnung, die ScHEINERT (1933) fiir diesen Vorgang gewahlt 
hat, da bei der Metamorphose eine ,,Einschmelzung“ des Organs erfolgt 
(S.110), scheint mir nicht ganz gliicklich zu sein, da dies einer totalen 
Riickbildung gleichkiime. Der tatsachliche Vorgang besteht aber ledig- 
lich in einer Verlagerung, da die Bakteriocyten in den sich neu bildenden 
Mitteldarm einwandern und in die Endabschnitte grofer, nach auBen 
ragender Darmzotten zu liegen kommen. Weiter vermerkt SCHEINERT, 
da®B in alteren Tieren Bakterien nur ganz vereinzelt zu finden sind. 


IV. Morphologische und anatomische Untersuchungen 
1. Calandra granaria L. und Calandra oryzae L., ein Vergleich 
Beide Calandra-Arten zeigen trotz der nahen Verwandtschaft eine 


Reihe von auffalligen, auBeren morphologischen Unterschieden, welche 
GroBe, Zeichnung und Farbung betreffen, auf Grund deren eine sichere 
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Ansprache der Arten méglich ist. Im Laufe meiner Arbeit befaBte ich 
mich ebenfalls mit den Besonderheiten der genannten Arten und fand 
hierbei einige charakteristische, stets auftretende Ziige, die zusammen 
mit den du8eren Bestimmungsmerkmalen (REITTER 1911, WEIDNER 
1937) die berechtigte Feststellung erlauben, daB C. granaria und C. oryzae 
streng geschiedene Arten verk6rpern. 

Am auffalligsten sind wohl bei beiden Arten aie GroéBenunterschiede 
der Hinterfliigel. Wahrend bei C. oryzae (Abb. 1a) die Hinterfliigel wohl- 
ausgebildet sind, von kraftigen Adern ge- 
stiitzt werden und einen behaarten Hinter- 
rand besitzen, stellen die Hautfliigel von 
C.granaria (Abb. 1b) im Hinblick auf Flache 

‘und Strukturierung mit Adern nur mehr 
kargliche Rudimente dar. Wie die normal 
gebauten Fliigel des Reiskafers werden aber is 
auch diese Rudimente noch stets gefaltet, 
ein Zeichen, daB dieser Rest die gesamte Vergr. 20 tach 
morphologische Einheit des Hautfliigels dar- 
stellt. Wahrend C. granaria infolge der stark 
rickgebildeten Alae zur Flugunfahigkeit 
verurteilt ist, macht C. oryzae von seinem 
Flugvermogen noch standig Gebrauch. Aus 
diesem Grunde wird der Reiskafer in seinen 
Heimatlandern noch mehr gefiirchtet, da er 
das Getreide bereits auf den Feldern befallt 
und seine Hier in die halbreifen Korner ablegt. 

Ein weiteres Merkmal ist fiir C. granaria arene he aks tetint ‘bia 
charakteristisch und hangt mit dem Verlust C. granaria L. 
der Flugfaihigkeit eng zusammen. In der 
Mittellinie sind die Deckfliigel leicht verklebt und lésen sich bei der Pra- 
paration meist zusammen vom Korper. Da sie nie entfaltet werden (z. B. 
wenn das Tier auf dem Riicken liegt) — vermutlich wegen Riick- 
bildung der Muskulatur nicht entfaltet werden kénnen —, unterbleibt 
eine Pigmentierung der Riickendecke des Abdomens. Sie ist bei C. 
granaria vollig klar und 1a8t die Hinterleibsorgane durchscheinen, 
wahrend bei C. oryzae die Riickendecke pigmentiert ist und wie der 
iibrige Chitinpanzer eine rotbraune Farbung zeigt. 

Die Arteigentiimlichkeiten beschranken sich nicht nur auf duBere 
Merkmale, auch im inneren Bau sind typische Unterschiede vorhanden. 
Der larvale Mitteldarm von C. oryzae wird von groBen, polymorphen, 
stark vakuolisierten Zellen aufgebaut, deren Zellgrenzen haufig nur 
schlecht erkennbar sind (Abb. 2a). Die Kerne der Mitteldarmzellen sind 
mittel- oder wandstaéndig. Die Muskularis ist schwach und enthalt 
kleine plattgedriickte Kerne. Bei 0. granaria besteht der Mitteldarm 
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der Larven aus Zylinderepithel. Das Plasma der schlanken Zellen ist 
dicht und farbt sich mit Eisenhdmatoxylin kraftig an. Die grofen, 
chromatinreichen Kerne liegen fast stets in der Mitte der Zellen (Abb. 2b). 
Der Biirstchenbesatz ist gut ausgebildet und durchgehend. Bemerkens- 
wert ist auch die groBe Zahl der Kryptenzellen in allen Stadien der 
Entwicklung. Diese Besonderheiten der Zellformen erstrecken sich nicht 
nur auf die Mitteldarmzellen, sondern auch auf die Struktur der Myce- 
tome, die kiinstlich steril gemacht werden konnten (S. 587). In den 


; ~ cay 


Abb. 2a u. b. a C. oryzae. b C.granaria: Ausschnitt aus dem larvalen Mitteldarm 


Imagines sind die Unterschiede nicht mehr so ausgepragt, da die Form 
der Mitteldarmzellen beider Arten etwa in der Mitte zwischen den 
Extremen der Larvenstadien liegt. Bei C. granaria sind die Zellen vor 
allem in dem Teil, der dem Darmlumen zugekehrt ist, reicher an 
Vakuolen. Bei C. oryzae nehmen die Mitteldarmzellen in den Imagines 
eine schlankere Gestalt an und zeigen nicht mehr die umfangreichen 
Vakuolen. | 

Hinsichtlich ihrer symbiontischen Einrichtungen stimmen dagegen 
C. granaria und C. oryzae vollkommen iiberein. Mit Recht lat sich 
daraus schliefen, daB der Erwerb der symbiontischen Bakterien bereits 
in die Zeit vor der Aufspaltung der Gattung in die Arten fallt. 


2. Das larvale Bakterienorgan 
Das Mycetom der Calandra-Arten steht im Hinblick auf die Form, 
wie sie bei den iibrigen Riisselkafern verwirklicht ist, etwas abseits, 
verk6rpert aber einen Bau, der fiir diese Gattung bezeichnend ist und 
die unterschiedliche Auffassung der Autoren bedingte. 
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Das voluminése Bakterienorgan hat bei beiden Arten U-formige 
Gestalt. Seine Teile werden im weiteren Verlauf ,,Schenkel und ,, Mittel- 
stick’ genannt. Die Schenkel stellen umfangreiche Gebilde dar, welche 
die Hauptmasse des Mycetoms ausmachen. Sie sind schrag nach vorn 
und dorsal gerichtet, liegen dem Mitteldarm dicht an, so da sie leicht 
gekriimmt erscheinen. Auf der Ventralseite kénnen sie sich bis unter 
die Kérperdecke ausdehnen (Abb. 3b). Infolge der Schraglage der seit- 
lichen Anhange entstehen bei querer Schnittfiihrung Bilder, die zu 


3a 


Abb. 3a u. b. C. granaria: Sagittalschnitt durch das Vorderende einer Larve mit dem 
Schenkel (b) und dem Mittelstiick (a) des Mycetoms. — Abkiirzungen: M Mycetom; 
Md Mitteldarm; Ns Nervensystem; Pr Proventriculus; V Valvula cardiaca 


beiden Seiten des Kaumagens zwei unabhangige Mycetomteile vorstellen 
und bei einer unvollstindigen Durchmusterung der Praparate eine 
paarige Anlage vortauschen. Zwischen Darm und Bauchmark befindet 
sich das Mittelstiick des Mycetoms, dessen Gestalt durch die angrenzen- 
den Organe bestimmt wird (Abb. 3a). BucHNER und SCHEINERT er- 
kannten bereits, daB das Mycetom keine einheitliche Masse darstellt, 
sondern seitlich in zwei ,,Zipfel‘‘ ausgezogen ist. Im Hinblick auf den 
Umfang der seitlichen Anhange diirfte dieser Ausdruck den Sachverhalt 
nicht ganz treffen. 

Am Ende der Embryonalentwicklung ist das Mycetom noch vollig 
einheitlich gestaltet und zeigt noch nicht einmal eine Einsattelung 
(ScHEINERT 1933). Im Verlauf der weiteren Entwicklung setzen jene 
formgebenden Prozésse ein, durch welche die Bakterienwohnstatte ihre 
typische Gestalt erhalt. Bereits auf dem Stadium der ersten Hautung 
ist die spitere Form schon deutlich ausgeprégt. Die Proportionen ent- 
sprechen jedoch nicht denen der alten Larven, da die Schenkel noch 
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vollig unbedeutend sind. Die Volumenzunahme vollzieht sich in der 
Folge vor allem im Mittelstiick, das dann auf Sagittalschnitten beinahe 
quadratisch erscheint, wahrend es vorher 3—5mal linger war als breit. 
Mitosen wurden in den stets einkernigen Bakteriocyten nicht beobachtet. 

Als Besonderheit sei fiir C. oryzae eine verpuppungsreife Larve er- 
wahnt, bei der die Schenkel des Mycetoms den Proventriculus auf der 
Dorsalseite vollsténdig umfaBten, so daB es 
zu einem RingschluB kam (Abb. 4). 

Wie P. BucHneR an Larven von C. gra- 
naria feststellen konnte, schlieBen beiderseits 
am Mycetom zellige Strange an, welche den 
Anfangsdarm umgreifen und sich dorsal ver- 
einigen. Mansour und PIERANTONI, die ihre 
Untersuchungen an C. oryzae durchgefihrt 
haben, erwahnen eine solche Einrichtung 
nicht. Es lag die Frage nahe, ob bei dieser 
Art kein Aufhangeband ausgebildet wird oder, 
ob es lediglich der Aufmerksamkeit der 
Untersucher entgangen ist. An Hand einer 
frontal gefiihrten Schnittserie durch eine Pro- 
nymphe konnte ich auch bei C. oryzae dieses 
Abb. 4. C. oryzae: Ringférmiges AUfhangeband nachweisen. Fir C. oryzae ist 
Mycetom einer verpuppungs- gomit Abb. 16 bei BucHNER (1933, S. 732) 

csze? | amtad! ebenfalls zutreffend, von der sich mein 
Praparat lediglich dadurch unterscheidet, daB Mycetom und Aufhange- 
band dem Darm dicht aufliegen. 

Diese Untersuchungen an normal besiedelten Larven erbrachten fiir 
C. oryzae eine tiberraschende Tatsache. Mehrere Larven dieser Art be- 
saBen an Stelle des voluminésen Mycetoms nur eine kleine Zellmasse 
von langlicher Gestalt, die leicht tibersehen werden konnte. Diese 
Mycetome waren véllig steril (Abb. 5). 

Der erstmalige Nachweis des Vorkommens symbiontenfreier Tiere 
bei C. oryzae stellt eine Parallele zu den Beobachtungen Mansours an 
C. granaria dar. Unwillkirlich erhebt sich die Frage nach den Ursachen 
der Sterilitit. Denkbar ware, da8 mit zunehmendem Alter sich der 
Bakterienbestand in den Germarien erschépft und die Hier sehr alter 
Weibchen keine Symbionten mehr erhalten oder, da8 6fter Fehlinfek- 
tionen eintreten, durch welche die Nachkommen steril bleiben. Ebenso 
kann ein von auBen wirkender Faktor angenommen werden, der einen 
schadigenden Kinfluf auf den Symbiontenbestand ausgetibt hat. Es 
ware an einen Temperaturfaktor zu denken, aber fiir den Reiskafer als 


Bewohner tropischer und subtropischer Gebiete erscheint das nicht so 
wahrscheinlich. 
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Diese Beobachtung gab den Anla8, zunachst aus der Mischkultur 
die sterilen Tiere auszulesen und fiir spatere physiologische Unter- 


suchungen weiterzuziichten. Weiter 
war festzustellen, ob sterile Kafer 
auch in Kulturen von anderen Her- 
kunftsorten vorkommen, vor allem in 
Populationen aus siidlichen Zonen. Da 
eindeutige Aussagen iiber Infektion 
bzw. Sterilitat von Tieren nur auf 
Grund von Schnittpraéparaten ge- 
macht werden kénnen, ferner die sym- 
biontenfreien Tiere erhalten bleiben 
sollten, ergaben sich langwierige Un- 
tersuchungen, die in folgender Weise 
ausgefihrt wurden: Je 1 Mannchen 
und Weibchen! aus jener Kultur, 
welche die sterilen Kafer enthielt, 
wurden in Glastuben gegeben, die zur 
Halfte mit geschaltem Hafer gefillt 
waren. Von den sich entwickelnden 
Nachkommen wurden je 2 Larven 
fixiert und geschnitten. In 2 Serien 
gelangte die F,-Generation von ins- 
gesamt 105 Einzelpaaren zur Prifung. 

Im ganzen waren es nur 2 Weib- 
chen, welche sterile Nachkommen 
hervorbrachten. Von diesen ging leider 
schon wahrend des Versuchs eines ein, 
und auch das zweite starb nach einiger 
Zeit ohne ersichtlichen Grund. Auch 
das Wachstum der F,-Tiere vollzog 
sich sehr schleppend; viele gingen vor- 
zeitig ein, und die wenigen Imagines, 
welche zur Metamorphose gekommen 
waren, starben bald. Erst spater er- 


Abb. 5. ©. oryzae: Steriles Mycetom 
einer Larve zwischen Darm und 
Nervensystem 


gaben ausfiihrliche Untersuchungen, dafi die Todesursache in engstem 
Zusammenhang mit dem Nutzeffekt der Symbionten stand. 

Die Beobachtung MAnsours iiber das Fehlen symbiontischer Mikro- 
organismen bei der agyptischen Rasse von C. granaria sowie seine weitere 


1 Die Unterscheidung der Geschlechter ist infolge der unterschiedlichen Aus- 
bildung des Riissels bei den Calandra-Arten leicht méglich. Bei den Weibchen 
ist er lang und schmal, wahrend der Riissel bei den Mannchen eine kurze gedrungene 


Form besitzt. 
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Feststellung, daB die Population der gleichen Art aus dem Raum von 
Plymouth (England) sich durch eine auferordentlich geringe Besiede- 
lung des Mycetoms auszeichnet, legten zusammen mit meinen eigenen 
Befunden iiber das Vorkommen steriler Tiere bei C. oryzae die Ver- 
mutung nahe, da das symbiontische Bindnis bei Calandra hochst labil 
ist. Daher schien eine vergleichende Untersuchung an Tieren verschie- 
dener Herkunft angebracht. Wenn diese nur fragmentarischen Charak- 
ter besitzt, so ist das auf die groBen Schwierigkeiten zuriickzufihren, 
welche sich der Beschaffung von auslandischem Kafermaterial entgegen- 
stellen. Da es mir in der Zwischenzeit méglich war, eine weitere Kultur 
von C. granaria aus einer Miinchener Brauerei zu besorgen, boten diese 
Tiere zusammen mit der Kultur aus Kiel und meinem unterfrankischen 
Stamm im Hinblick auf die Bundesrepublik einen guten Querschnitt. 
Einem besonders giinstigen Umstand verdanke ich reichhaltiges Kafer- 
material aus der Tirkei!, und durch die Vermittlung von A. KocH war 
es moglich, agyptische Korn- und Reiskafer aus dem Raum von Kairo? 
za beschaffen. Neben dieser aus Agypten stammenden Kultur von 
C. oryzae stand mit eine unteritalienische Population® zur Verfigung, 
ferner meine eigene Kultur. Wie sich aus der Ricksprache mit einem 
Getreideimporteur ergeben hat, erfolgten die Einfuhren von Milokorn 
aus den Siidstaaten von Nordamerika, so da8 mit groBter Wahrschein- 
lichkeit meine Reiskaferkultur aus diesem Raum stammt. Aus den 
angeftihrten Stammen wurden Nachkommen von je 30 weiblichen Tieren 
untersucht. 

Das Ergebnis war eindeutig: Alle Nachkommen der aus Deutschland 
stammenden Weibchen zeichneten sich durch das gewohnte umfangreiche 
Mycetom mit einer normalen Bakterienbesiedelung aus; ebenso wiesen 
die tiirkischen Tiere den entsprechenden Symbiontenschatz auf. Ein 
einheitliches Resultat lieferten auch die Untersuchungen der C. oryzae- 
Stémme aus Agypten und Italien, die keine abweichenden Bilder er- 
brachten. Positiver Erfolg blieb allein der aus Agypten stammenden 
Kornkaferkultur vorbehalten. Alle Larven besafen ein steriles Myce- 
tom. Die schematischen Abb. 6a u. b médgen die GréSenverhaltnisse 
im Vergleich zu normal besiedelten Mycetomen zum Ausdruck bringen 
(vgl. Abb. 3a u. b). Infolge der umfangreicheren AuBenregionen, die 
den Schenkeln besiedelter Mycetome entsprechen, zeigen die Organe 
Anklinge an den urspriinglichen Bau, der offenbar erblich fixiert ist. 


* Herrn Dr. Wotrcana ScuicK sei an dieser Stelle fiir die Beschaffung der 
Tiere gedankt. 


* Herr Prof. Dr. PrimsnEr, Kairo, stellte mir diese Tiere zur Verfiigung, wofiir 
ich herzlich danke. 


* Herrn Prof. Dr. P. Bucuner danke ich fiir die Ubersendung der reichhaltigen 
Kultur. 
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Die sterilen Bakterienorgane werden von einem Hiillgewebe umschlossen 
und bergen plasmaarme Zellen mit relativ groBen Kernen (Abb. 6c). 

Die Tatsache, daB das Auftreten steriler Tiere bei C. oryzae keine 
allgemein verbreitete Erscheinung bildet, sondern ebenso wie bei 
C. granaria nur fiir eine bestimmte Population Giiltigkeit besitzt, laBt 
die Ursache nicht in einer Unzulanglichkeit des Ubertragungsmechanis- 
mus vermuten. Gerade bei den Riisselkaéfern haben ja die symbionti- 
schen Bindnisse zur Ausbildung besonders enger Anpassungen gefiihrt, 
welche die Gewahr fiir eine nie 
versagende Infektion geben. Der 
Grund ist sicher in Milieudnde- 
rungen zu suchen, deren Aufdek- 
kung dem experimentellen Teil 
dieser Arbeit vorbehalten sein soll. 


3. Das Verhalten der 
Symbionten in den Imagines 


Die Auflésung der larvalen 
Mycetome bildet — von einigen 
wenigen Ausnahmen abgesehen — 
ein Charakteristikum der Riissel- app. 6a u. db. ©. granaria var. africana: 
kafersymbiosen. Die Frage nach  Rudimentares Bakterienorgan bei einer aus- 

gewachsenen Larve. a Mittelstiick; 
der Bedeutung dieses Vorganges b Schenkelregion 
ist naheliegend, da kein zwingen- 
der Grund fiir die Aufgabe der larvalen Mycetome vorliegt. Die im 
Anschlu8 daran sich abspielenden Prozesse geben eine klare Antwort. 
Mit der Auflésung der Mycetome wird ein Vorgang eingeleitet, der sich 
iiber einen langeren Zeitraum erstreckt und die fortschreitende Dezimie- 
rung der ehemaligen Mycetomsymbionten bewirkt. 

Das liickenlose Erfassen aller Prozesse erforderte Untersuchungen 
an Tiermaterial, dessen Alter genau bekannt war. Je 120 Kafer von 
C. granaria und C. oryzae wurden 3 Tage Jang zum Belegen in den 
Thermostaten gegeben und die belegten Korner unter optimalen Be- 
dingungen gehalten. Beide Calandra-Arten zeichnen sich durch eine 
unterschiedliche Entwicklungsdauer aus. Bei 28° C verlassen die Reis- 
kafer die Getreidekérner etwa 8 Tage friher als die Kornkafer. Das im 
folgenden angegebene Alter eines Tieres bezieht sich immer auf das 
Erscheinen auSerhalb des Kornes. Die Ausfaérbung des Chitinpanzers 
der Kornkafer erfolgt in sichtbarer Weise in den nachsten Tagen nach 
Verlassen der Kérner, und zwar vor allem im Thoraxabschnitt, der eine 
Woche spater dunkler ist als die Elytren. Die weitere Pigmentierung 
bevorzugt die Deckfliigel, die 14 Tage nach dem Schliipfen bereits 
-braunschwarz sind und sich kaum von denen der 4lteren Tiere 
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unterscheiden. Etwa 30 Tage nach Verlassen des Kornes zeigen die 
Tiere eine gleichmafige Farbung. 

In Zeitabstainden von 5 Tagen wurden von C. granaria und C. oryzae 
—nach Geschlechtern getrennt — Tiere fixiert und geschnitten. Da die 
mannlichen Tiere von C. oryzae besonders klare Bilder erbrachten, seien 
an Hand dieser Praparate die Vorgange geschildert. 

Der Mitteldarm der erwachsenen Kafer ist gleichmaBig von zotten- 
formigen Anhangen besetzt, die auf Liicke stehen, unmittelbar am 
Kaumagen die gré8ten Ausmafe erreichen und nach hinten zu an GroBe 
abnehmen. In diesen Ausstiilpungen finden wir die Bakteriocyten des 
larvalen Mycetoms wieder. Die Ausbildung von Darmzotten ist keine 
Kigentiimlichkeit der Gattung Calandra und steht vermutlich nicht in 
ursichlichem Zusammenhang mit der Symbiose. Vertreter anderer 
Insektengruppen wie Bromius- und Donacia-Arten, die ebenfalls zu 
Symbiontentraégern zihlen (STAMMER 1935/36), bilden in den Imagines 
Mitteldarmanhange aus, von denen bei ersterer Art nur am Anfang und 
Ende stets vergréferte Zotten als Bakterienwohnstitten dienen. Bei 
den letzteren haben die Mikroorganismen ihre Lokalisation in den 
Matricuischen GefaBen gefunden, und die Darmzotten stehen in keiner 
Verbindung mit der Symbiose. 

Das Mitteldarmepithel setzt sich in das Epithel einer Zotte fort, wobei 
in deren Innern ein zentraler Binnenraum entsteht, der von Zellen mit 
Birstchenbesatz umschlossen wird und die Ausstiilpung etwa zur Halfte 
durchzieht. Der weitere sich anschlieBende Abschnitt wird bei frisch 
geschliipften Tieren fast immer vollstandig von bakterienfiihrenden 
Zellen eingenommen (Abb. 7a), oder aber einige wenige Kryptenzellen 
befinden sich in der Mittelachse. An den Bakteriocyten ist im Vergleich 
zu ihrem Aussehen im Mycetom eine deutliche Veranderung feststellbar. 
Mit der Verlagerung ist vor allem bei C.granaria ein offenkundiges 
Wachstum verbunden, da die Zellen in den Zotten einen bedeutend 
groBeren Raum einnehmen. Die Symbiontenmasse ist locker geschichtet, 
farbt sich mit Kisenhématoxylin schlecht an, so daf die kettenférmigen 
Bakterien nur undeutlich zu erkennen sind. Die Bakterienzellen ver- 
teilen sich in dem geschilderten Ausma8 vor allem auf die Blindsaicke 
des vorderen und mittleren Darmabschnittes, die anschlieBenden Zotten 
enthalten meist 2—3 Zellen, und die letzten, nur noch kleinen Anhange 
bleiben auch bei frisch geschliipften Tieren vollig steril. Der massive 
Endabschnitt enthalt hier ausschlieBlich Kryptenzellen. 

Dieser Zustand des imaginalen Darmes bleibt nicht lange erhalten. 
Bereits nach 5 Tagen sind an den Bakterienzellen erste Veranderungen 
feststellbar. Vor allem in den hintersten Zotten und in den dem Darm- 
lumen nachsten Bakteriocyten treten Mikroorganismen auf, die sich mit 
Kisenhimatoxylin tiefschwarz firben. Die Bakterienmasse verdichtet 


Abb. 6c u. 7a—d. 6e C. granaria var. africana: Schnitt durch das Mittelsttick. 7a C. oryzae: 
Stark infizierte Darmzotte einer soeben geschliipften mannlichen Imago. b C. oryzae: Darm- 
zotte einer 10 Tage alten mannlichen Imago. Fortgeschrittenes Stadium des Symbionten- 
abbaus. c C.orzyae: Sterile Darmzotte eines 30 Tage alten ménnlichen Tieres. 
d C. granaria: Ovariolenendkammer eines jungen legereifen Weibchens 
mit starker Bakterienbesiedelung 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 : 39 
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sich um den Kern, so daf bei gleicher ZellgréBe am Rand eine Zone 
entsteht, die nicht von Plasma erfillt ist und véllig klar erscheint. 

Die folgenden Prozesse spielen sich in rascher Folge ab, wobei der 
Bakterienbestand einschneidende Verdénderungen erleidet und kein 
Zweitel besteht, daB das Tier sich seiner Darmsymbionten entledigt. 
Bereits 10 Tage nach dem Schliipfen ist der Bakterienabbau in vollem 
Gang. Die Farbbarkeit der Mikroorganismen hat weiter zugenommen 
und den ganzen Inhalt einer Bakteriocyte erfaBt. Die Ketten verdicken 
sich, zeigen Ausbuchtungen, zerfallen in Einzelglieder und verklumpen 
schlieBlich zu einer kugeligen Masse, die nur noch einen kleinen Raum 
einnimmt. Zur gleichen Zeit verandern auch die Kerne ihr Aussehen. 
Das Chromatin zieht sich auf den Rand zuriick, die sich bildende, 
anfanglich kleine Vakuole gewinnt an Gré8e und schlieBlich erfillt sie 
den Nukleus bis zur Membran. Die hochgradige Degeneration von Zelle 
und Kern ist offensichtlich. Der abgekugelte Bakterienschutt wandert 
gegen das zentrale Lumen der Zotten und wird schlieBlich ausgestoBen. 
Zur gleichen Zeit vermehren sich von der Zottenspitze her die Krypten- 
zellen sehr stark. Sie sind vorerst noch klein und lassen die Zellgrenzen 
fast nicht erkennen. Abb. 7b zeigt dieses Stadium in eindrucksvoller 
Weise. Einen gewissen Formwandel der Darmsymbionten konnte bereits 
Mansour beobachten, doch deutete er den Vorgang falsch, wenn er 
annahm, daf die nun ,,kokkenformigen Symbionten“‘, die ja nichts 
anderes als degenerierte Bakterien darstellen, Darmzellen infizieren. 
Vermutlich gab abgekugelter Bakterienschutt, der sich kurz vor dem 
Aussto8 in den Darm befand, zu dieser Auslegung AnlaB. 

Mit fortschreitendem Abbau der Bakteriocyten wird endlich die 
Sterilitat der Darmzotten erreicht (Abb. 7c). Eine genaue Angabe des 
Tages fiir den Beginn des Abbaus ist nicht méglich, da er bei den ein- 
zelnen Tieren einige Tage friiher einsetzen oder auch sich verzégern 
kann, doch ist er meist 10 Tage nach dem Schliipfen in vollem Gang 
und erreicht in kurzer Zeit einen gewissen Abschlu8. Mehrere unter- 
suchte Tiere beiderlei Geschlechts zeichneten sich bereits 20 Tage nach 
Verlassen des Kornes durch einen vollkommen sterilen Mitteldarm aus. 
Haufig fiihrt der Abbau nicht zu einer restlosen Entfernung der Sym- 
bionten, sondern in manchen Darmzotten erhalten sich noch vereinzelt 
Bakteriocyten, die 30 oder 40 Tage nach dem Schliipfen noch nachweis- 
bar sind. Der Inhalt dieser Zellen besteht immer aus stark degenerierten 
Bakterien, die sich in Form von gut fairbbaren Kurzstabchen, punkt- 
bis fladenformigen Gebilden um den Kern verteilen (s. Abb. 10d), der 
von wenig Plasma umgeben wird. Der iibrige, oft umfangreiche Teil der 
Bakteriocyte ist fast vollkommen leer. In dieser Form vermégen sich 
die Zellen tiber lingere Zeit zu erhalten. Offenbar ist fiir den restlosen 
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Abbau der Bakteriocyten die Schidigung der Kerne von ausschlag- 
gebender Bedeutung, die in diesen Zellen noch véllig normal erscheinen. 
Die geringe Zahl der Bakterien 1i8t aber auf einen teilweisen Abbau 
schlieBen. Gewéhnlich sind es nur 2—4 Bakteriocyten, die sich noch 
im Darm befinden und auf mehrere Zotten verteilen. Der schidigende 
KinfluB, der vom Wirt ausgeht und die Dezimierung der Darmsym- 
bionten zur Folge hat, wirkt sich nur in einer bestimmten Periode aus. 
Hernach ist den zuriickgebliebenen Bakterien ein Verbleiben im Darm 
méglich. Eine Forderung von seiten des Wirtes wird ihnen jedoch nicht 
mehr zuteil, da keinerlei Vermehrung der Bakterienreste mehr erfolgt. 

Bei weniger hohen Temperaturen setzt der Abbau der Mitteldarm- 
symbionten spater ein und beansprucht zur vollkommenen Elimination 
der Bakterien einen laingeren Zeitraum. Bei Zimmertemperatur beginnt 
in den jungen Imagines die Degeneration der Mikroorganismen im Mittel- 
darm etwa 20 Tage nach Verlassen der Korner. Das Geschlecht des 
Wirtes ist fir diesen AbbauprozeB bei beiden Arten ohne Bedeutung. 
Ein wichtiger Unterschied ist insofern gegeben, als die Dezimierung der 

~Symbionten im Darm bis zur vélligen Sterilitaét bei den méannlichen 

Individuen zu vollkommen symbiontenfreien Tieren fiihrt, die sich in 
nichts von solchen unterscheiden, die keine Symbiose eingegangen sind. 
Im weiblichen Geschlecht dagegen gewinnt der Symbiontenbestand in 
den Genitalorganen an Bedeutung, ein Vorgang, den wir im folgenden 
naher betrachten wollen. 

Die Ausbildung der Ovarien setzt am Ende des Larvallebens ein. 
Kine deutliche Vermehrung der Bakterien ist auf diesem Stadium noch 
nicht feststellbar. Bei frisch geschlitpften weiblichen Individuen sind 
die Endkammern der Ovariolen relativ klein. Die Grenzen der Zellen 
sind noch gut wahrnehmbar und die Kerne von stark unterschiedlicher 
GréBe. Bis zum Beginn der Hiablage, die bei optimaler Temperatur 
gewohnlich 14 Tage nach dem Schlipfen einsetzt, vergréBern sich die 
Nahrkammerabschnitte der Ovariolen sichtlich, und die Symbionten 
vermehren sich in einem Ausma8, daB jede Endkammer fast das Bild 
eines Mycetoms bietet (Abb. 7d). Die auBerordentlich starke Ver- 
mehrung der Mikroorganismen stellt keine Uberraschung dar, da die 
beginnende Legetiitigkeit einen gewissen Symbiontenvorrat fiir die In- 
fektion der Hier in den Endkammern voraussetzt. Grote Beachtung 
verdient jedoch diese Erscheinung, wenn wir sie mit den Prozessen im 
Darm in Beziehung setzen. Fiir das gleiche Tier ergibt sich zur gleichen 
Zeit ein Abbau der Symbionten im Darm und eine Zunahme in den 
Ovariolen. Vergleichen wir dies noch mit dem Zustand wahrend der 
Larvalentwicklung, so ergeben sich dort die umgekehrten Verhaltnisse. 
Durch starke Vermehrung zeichnen sich ausschlieBlich die Mikro- 
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organismen im Mycetom aus, wahrend die gleichen Kinmieter in den 
Gonaden zu dieser Zeit einer — sicherlich aufgezwungenen — Ver- 
mehrungshemmung unterliegen. 

Die Fahigkeiten des Wirtes, im Larvalzustand einen Teil der Sym- 
bionten zu fordern, den anderen aber zu hemmen und schlieBlich in 
der Imago den Vorgang umzukehren, geben beredtes Zeugnis von den 
vollkommenen und zweckmaBigen Regulationsméglichkeiten, mit denen 
der Wirt die Vermehrung der Bakterien beherrscht. Nur in einem echten 
symbiontischen Biindnis ist ein derartiges Zusammenspiel zu erwarten, 
niemals bei einem Kommensalismus oder gar bei einem Parasitismus und 
sei er noch so gemaBigt. Noch sind wir weit davon entfernt zu wissen, 
welcher Mittel sich die Tiere zur Erreichung ihrer Ziele bedienen. Die 
Vermehrung der Symbionten in den Mycetomen und den Endkammern 
der Ovariolen ware noch verstandlich allein aus der Tatsache, da der 
Wirt den Mikroorganismen einen gewissen Raum zur Verfigung stellt. 
Aber die Vermehrungshemmung in den Gonaden und der Symbiontenab- 
bau im imaginalen Mitteldarm erfordern ein aktives Eingreifen des Wirtes. 


V. Versuche am larvalen und imaginalen Symbiontenbestand 

Die Lésung des Hauptproblems der Calandra-Symbiose, das in der 
Frage nach dem Nutzeffekt des Zusammenlebens gipfelt, erforderte die 
Entscheidung fiir eine der beiden Methoden, die in den bisherigen experi- 
mentellen Symbiosearbeiten mit Erfolg angewendet worden sind. Da 
die auBerordentlich grofe Anpassung der Bakterien an die Lebensweise 
im tierischen K6rper eine Zichtung in vitro vermutlich vor grobe 
Schwierigkeiten stellt, das natiirliche Auftreten von sterilen Tieren beider 
Arten dagegen einen Faktor vorausetzt, der sicher den Symbionten- 
abbau bewirkt, schien der zweite Weg — experimentell erzeugter Sym- 
biontentod und physiologische Untersuchungen an sterilen Tieren — er- 
folgversprechender. Es lag nahe, zunidchst jene Methoden in Anwendung 
zu bringen, die bei den bisherigen Untersuchungen zum Erfolg gefiihrt 
haben. 

1. Zentrifugieren der Hier 

Durch Zentrifugieren frisch abgelegter Kier konnte ASCHNER (1934) 
die intrazellularen Symbionten der Kleiderlaus ausschalten. In jiingster 
Zeit wandte Pucuta (1955) diese Methode am gleichen Objekt mit Erfolg 
an. Nach dieser Technik (genaue Beschreibung bei Pucutra 1955) 
wurden Hier von C. granaria und C. oryzae 12 Std lang behandelt. Durch 
entsprechende Anordnung der Kérner konnte die Zentrifugalkraft sowohl 
in der Quer- als auch in der Langsrichtung der Eier wirken. Die Sterb- 
lichkeit der behandelten Eier war bei beiden Calandra-Arten sehr grof, 


und nur in Kinzelfallen entwickelten sich noch Larven. Ihr Symbionten- 
bestand war vollig normal. 
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2. Hungerversuche 

Die Lebensdauer der Kafer wird in starkem Mae durch die Art der 
Nahrung, die Temperatur und Luftfeuchtigkeit bestimmt. Bei hohem 
Luftfeuchtigkeitsgehalt vermag sich Calandra ohne Nahrung langere Zeit 
am Leben zu erhalten (ANDERSEN 1934). Da8 dabei der Symbionten- 
bestand nicht unbeeinfluBt bleibt, ist héchstwahrscheinlich, da die Tiere 
im Zytoplasma den Bakterien den Nahrboden zur Verfiigung stellen. 
30 Kafer, hauptsaichlich Weibchen, wurden in ein Tablettenglas 
gegeben und bei 28° C mit 85% RH gehalten. Die 1. Woche vermochten 
alle Tiere zu tiberleben. Nach 8 Tagen starben 


2, nach 11 waren bereits 9 Tiere tot. In den “< ) Fei 
folgenden Tagen nahm die Sterblichkeit rasch : ) ; x pe : i ' 
zu, bis nach 3 Wochen alle Kafer eingegan- =e ‘gttie Pure 
gen waren. aN \ as 
Die Praparation solcher Versuchstiere ~ _/ tows (\ 
liefert gegen Ende des Lebens stets das gleiche Oo x Faia Blt 
Bild: Der Fettk6rper ist restlos aufgebraucht, \ 5 AR § 
die Riickendecke eingesunken, und der voll- a i a 
kommen leere Mitteldarm ist von einer groBen 8 Serre 


Luftblase aufgetrieben. Auch die Struktur- app. 8. c. granaria: Symbion- 
veranderung der Symbionten ist auf den ‘en aus den Ovariolenend- 
: : kammern eines Weibchens, das 
ersten Blick feststellbar. Die 20—40 sa langen 15 Tage ohne Nahrung lebte 
Ketten weisen fast ausnahmslos | oder 2 An- 
schwellungen auf, die wesentlich breiter sind als der tbrige Bakterienleib 
und welche die Farbe sehr stark aufnehmen (Abb. 8). Es liegt natitirlich 
der Gedanke nahe, daf die Bakterien unter diesen ungiinstigen Lebens- 
bedingungen Dauerformen ausbilden. Die Sporenfarbungen nach KLEIN 
und RaKkeEtrTe liefern jedoch negative Ergebnisse. Die volle Funktions- 
tiichtigkeit der so veranderten Symbionten bewies ein Parallelversuch, 
in dem die Tiere kurz vor dem Absterben wieder auf Futter gegeben 
wurden. Sie erholten sich zum Teil und erzeugten nach einiger Zeit sogar 
Nachkommen, deren Bakterienbestand vollig normal war. Der Nahrungs- 
mangel allein reicht demnach nicht aus, um den Symbiontenschatz der 
Tiere so durchgreifend zu schadigen, daB seine Degeneration erfolgt. 


3. Der EinfluB erhohter Temperaturen auf den Symbiontenbestand 

Da sich waihrend der Hungerversuche keine Beeintrachtigung von 
Wachstum und Lebensfahigkeit der Symbionten ergeben hat, entfallt 
der Nahrungsfaktor als vermutliche Ursache des Bakterienverlustes bei 
O. granaria var. africana und es verbleiben Temperatur und Luftfeuch- 
tigkeit. Die beschrankte Resistenz der Oryzaephilus-Symbionten gegen 
hohe Temperaturen, die Kocu im Experiment nachweisen konnte, ver- 
anlaBte ihn, das Entstehen der sterilen Kornkaferrasse in Agypten 
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ebenfalls in ursichlichen Zusammenhang mit der Temperatur zu bringen 
(Kocn 1936). Die klimatischen Verhaltnisse des nordafrikanischen 
Raumes geben die Berechtigung zu dieser Hypothese. In Tabelle 1 
sind die Temperaturschwankungen im Verlauf eines Jahres fir Giza bei 
Kairo zusammengestellt (Lufttemperatur im Schatten). Die mittleren 
Héchstwerte steigen in diesem Gebiet im Sommerhalbjahr wahrend 
5 Monaten auf iiber 31° C an und erreichen im Juli sogar die 35°-Grenze. 
Das sind Temperaturen, in deren Bereich die Symbionten des Getreide- 
plattkafers restlos degenerieren. 


Tabelle 1. Die Temperaturverteilung im Verlauf eines Jahres in Katro-Giza 
(Aus Koc# 1936, nach BODENHEIMER) 


II | III | IV 


Durchschnittliches 
Temperaturmittel |10,9 |12,3 |15,2 |19,0 |22,6 |25,4 |26,6 |26,3 |23,9 |21,6 |17,3 |12,7 
Durchschnittliches 


Temperaturmaxi- 

TINUITA Sle ees 20,9 |23,9 |28,1 |31,7 |34,5 |35,1 |34,3 |31,5 |29,5 |25,2 |20,6 
Durchschnittliches 

Temperaturmini- 

mua ee 6,3 | 8,3 |11,5 |14,4 |17,5 |19,4 |19,8 |17,7 |15,7 |11,9 | 7,7 


Die Untersuchungen tiber die Sensibilitat der Calandra-Symbionten 
gegentiber Temperatur und Luftfeuchtigkeit schienen am raschesten bei 
solchen Bedingungen zum Abschlu8 zu kommen, in denen die klimati- 
schen Verhaltnisse von Agypten nachgeahmt wurden. Das sind erhéhte 
Temperatur und niedrige relative Luftfeuchtigkeit. 

Der Bakterienbestand der abgelegten Eier ist noch relativ gering 
und erfahrt erst im Zuge des individuellen Wachstums eine starke Ver- 
mehrung. Daher versprach die Behandlung der Larvalstadien mit er- 
héhter Temperatur am meisten Erfolg. Der einfiihrende Versuch bei 
34° C und 35—40% RH verlief negativ. Unter diesen ungiinstigen Be- 
dingungen stellten die Weibchen ihre Legetiitigkeit ganz ein. In der 
Folge wurden deshalb die Legekulturen fiir 2 Tage unter optimalen 
Bedingungen gehalten. Die belegten Getreidekérner konnten nunmehr 
den verschiedenen Versuchsbedingungen ausgesetzt werden, wie sie in 
Tabelle 2 zusammengefaBt sind. 

Die ungiinstigste Kombination von Temperatur und Luftfeuchtigkeit, 
welche gerade noch lebende Imagines erbrachte, lag bei 30° C und 40 bis 
50% RH. Unter dieser Versuchsanordnung schliipften lediglich zwei 
Weibchen, welche mit normalen Mannchen gepaart wurden. Die Schnitt- 
praparate der sich unter optimalen Bedingungen entwickelnden Larven 


der F,-Generation zeigten Mycetome von iiblichem Bau und dichter 
Bakterienbesiedelung. 
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Aus dieser Versuchsserie folgt, daB die Entwicklung beider Calandra- 
Arten nur bei solchen klimatischen Bedingungen glatt vonstatten geht, 
welche auf die intrazellularen Symbionten keinen nachteiligen EinfluB 
austiben. 

Infolge der groBen Mortalitét von Eiern und Larven beider Arten 
in Temperaturbereichen, die einen symbiontenschidigenden EinfluB er- 


Tabelle 2. Die Entwicklungsméglichkeit von C. granaria und C. oryzae bei verschieden 
kombinierter Temperatur und Luftfeuchtigheit 


Tom- } Leftiouch- [Heleste| “rote. | Tee |e Le: 
: - |Bele; 
Art peratur tigkeit Romer Kier apron Kater pense 
°C % 
C.granaria .... 36 100 68 68 
Cloryeae =. 6 36 100 46 45 1 — — 
CAORYZOC ses 33 70 198 | 170 26 2 — 
CHOTYZAE 2s. ss 33 30—40 70 67 3 — — 
CMOTYRUEG TS es 30 40—50 76 62 7 5 2} 
Cogranarta.... . . 26 35—40 13 13 —- — = 
CAOLONGAG 3. 7. os 26—27 40—50 83 46 23 8 6 
COnyede se «ss. 26 —27 40—50 30 19 10 — 1 
C.granaria .... 26 55 76 76 
CN OTYZHEs 2 es 2 ss 26 55 36 — = — 36 


warten lassen, schieden die Versuche an Larven aus. Es verblieben Unter- 
suchungen an den Imagines, deren Warmeresistenz im Vergleich zu den 
Larven etwas gréfer ist. 

Eine bestimmte Anzahl von Imagines wurde in einen Thermostaten 
gegeben, dessen relative Luftfeuchtigkeit beim ersten Versuch 85%, bei 
den weiteren stets 100% betrug, da hierdurch die Widerstandsfahigkeit 
der Kafer erhéht werden konnte. Nach Ablauf einer fiir jeden Versuch 
festgelegten Zeit kamen die Tiere in optimale Bedingungen zurtick. Die 
folgende Generation muBte zeigen, ob die kurzfristige Warmebehandlung 
den Symbiontenschatz der Insekten entscheidend beeinflussen konnte. 

a) Calandra granaria. Fir den ersten orientierenden Versuch 
wahlte ich eine Temperatur von 35°C. Schon nach wenigen Tagen 
machten ‘sich bei den Versuchstieren die Folgen der Temiperaturein- 
wirkung bemerkbar: Die Laufgeschwindigkeit verminderte sich, und 
einige Tiere starben. Nach 2 Wochen hatte die Sterblichkeit stark 
zugenommen, und die tiberlebenden Individuen lieBen an ihrem Ver- 
halten erkennen, da8B sie dem Tode nahe waren. Nach 17tagigem Aufent- 
halt wurden die Kafer in optimale Bedingungen zuriickgegeben. Von 
den 100 Tieren zu Versuchsbeginn lebten zu diesem Zeitpunkt nur noch 
30. In den nachsten Tagen gingen weitere Kafer ein, so daB zur folgenden 
Beobachtung nur noch 15 Individuen zur Verfiigung standen. Zwei bis 
drei Wochen nach Beendigung der Hitzeeinwirkung begannen die 
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Weibchen erneut mit der Ablage von Eiern, aus denen sich lebensfahige 
Kafer entwickelten. Die histologische Untersuchung der Larven lie 
deutliche Vertinderungen der symbiontischen Einrichtungen erkennen. 


Das Mycetom nimmt seinen gewohnten Platz ein, stellt aber nur 
mehr eine unbedeutende Zellmasse dar. Durch die ungleiche Verteilung 
der wenigen Zellen kommt die gleiche hantelférmige Gestalt zustande, 
die auch fiir die sterilen Mycetome der agyptischen Kornkaferrasse be- 
zeichnend ist. Bei der tiberwiegenden Mehrzahl der Larven fehlen die 


Abb. 9. C. granaria: Schnitt durch das stark verédete Mycetom einer Larve, 
deren Elterntiere 17 Tage bei 35°C lebten 


symbiontischen Mikroorganismen. Bei den tibrigen Larven finden sich 
in den stark reduzierten Mycetomen vereinzelt etwa 3 lange, distinkt 
gefarbte Stabchen (Abb. 9). Erinnern diese auch nicht im entferntesten 
in Form und Gré8e an das bekannte Bild der Calandra-Symbionten, so 
miissen wir sie doch mit ihnen in Zusammenhang bringen, da sie nur 
im Mycetom vorkommen. Offenbar sind es Einzelglieder der unter 
normalen Bedingungen kettenformig auswachsenden Mikroorganismen. 
Wie aus ihrer geringen Zahl gefolgert werden kann, sind sie anscheinend 
zu einer weiteren Vermehrung nicht mehr fahig. 

Der geschilderte Versuch hat die Empfindlichkeit der Calandra- 
Symbionten gegen héhere Temperaturen klar zum Ausdruck gebracht, 
gleichzeitig auch die Methode aufgezeigt, mit der ihre Degeneration 
verursacht werden kann. Damit wurden 2 Fragen aufgeworfen: 
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1. Wie lange mup erhéhte Temperatur auf die Tiere einwirken, um 
eine Schiidigung der pflanzlichen Insassen hervorzurufen? 

2. In welcher Weise reagieren die Bakterien auf den nachteiligen 
Warmeeinflup ? 

Die Antwort auf diese Fragen gaben die folgenden Versuche. Mehrere 
Hundert Tiere wurden in den Thermostaten bei 35° C gegeben. Die Ver- 
wendung nur frisch geschliipfter Kafer, ferner die Erhéhung der relativen 
Hydratur auf 100% erwies sich als sehr vorteilhaft, da so die Sterblich- 
keit der Calandren geringer war und sie linger die hohe Temperatur 
ertragen konnten. In Zeitabsténden von 5 Tagen wurde eine Anzahl 
von Tieren in optimale Bedingungen zuriickgegeben und an deren Nach- 
kommen die Abhangigkeit des Symbiontenabbaus von der Zeitdauer des 
Temperatureinflusses untersucht. In den gleichen Zeitintervallen kamen 
einige Versuchstiere selbst zur histologischen Untersuchung. 

LaBt bereits das Ergebnis des vorangegangenen Versuchs auf eine 
groBe Sensibilitat der Symbionten gegen hohe Temperaturen schlieBen, 
so tberrascht es doch, daf bereits ein 5tagiger Aufenthalt bei 35°C 
geniigt, um auf den Bakterienbestand der Imagines einen nachteiligen 
KinfluB auszuiiben. Neben Larven mit normalem Symbiontenschatz 
treten etwa im gleichen AusmaB in der F,-Generation Larven mit stark 
riickgebildeten Mycetomen auf. Vollkommene Sterilitét ist nach solch 
kurzer Warmebehandlung nur in Ausnahmefallen zu erwarten. 

Das Hiillgewebe der atrophierten Mycetome ist kraftiger ausgebildet, 
und die normalerweise linsenformigen Kerne sind oval bis rundlich. Das 
Plasma der groBkernigen Bakteriocyten farbt sich mit Eisenhaimatoxylin 
kraftig an. In’ihm sind distinkt gefarbte Kurzstabchen in verschiedener 
Zahl enthalten (Abb. 10a). Hinsichtlich Form und Farbbarkeit erinnern 
sie ganz an jene Stadien, die im Rahmen des normalen Symbionten- 
abbaus im imaginalen Darm entstehen. Erlaubt das gleiche Erschei- 
nungsbild noch keinen SchluB auf eine Parallele, so kann doch aus der 
geringen Anzahl der Bakterien auf ihre Schédigung geschlossen werden. 
Sie d4uBert sich zumindest in einer starken Vermehrungshemmung. 

Von wesentlich durchgreifenderer Wirkung auf den Symbionten- 
bestand ist ein 10tagiger Aufenthalt bei 35°C. Alle Larven besitzen 
stark riickgebildete Mycetome, die spéirlich von distinkt gefarbten Kurz- 
stabchen besiedelt sind. 

Die Resultate der 15 Tage dauernden thermischen Beeinflussung 
stimmen mit denen von 17 Tagen iiberein (s. 8. 578). 

Nach 20 Tage langem Aufenthalt bei 35°C kénnen in keinem Pra- 
parat mehr jene distinkt gefaérbten Staébchen nachgewiesen werden. Die 
weitere Ausdehnung der Versuche auf 25, 30 und 33 Tage — die am 
langsten dauernde Warmebehandlung — fithrt in der F,-Generation zu 
total verddeten Mycetomen. 
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Die Gestalt der sterilen Mycetome unterliegt einer gewissen Variabili- 
tit. In starkerem Mae bestimmen die umliegenden Organe, vor allem 
Darm und Proventriculus, ihr Aussehen. Das Mittelstiick verliert stark 
an Volumen und liegt nun in dem vom Kaumagen und beginnendem 
Mitteldarm gebildeten Winkel (Abb. 9). Meist erfillt Pr 
Fettkérpergewebe die freiwerdende Zone, weniger 
oft begrenzen Darm und Bauchmark die sterilen 


Abb. 10a—d. a C. granaria: Mycetom einer Larve, deren Elterntiere 5 Tage bei 35°C lebten. 
b C. granaria: Ausschnitt aus dem sterilen Mycetom einer Larve mit vakuolenreichen Zellen 
im ventralen Teil. ec C. granaria: Darmzotte eines Tieres, das 28 Tage bei 35° C lebte. 
d C. granaria: Bakteriocyten mit hochgradig degenerierten Symbionten aus der Darmzotte 
eines Tjéres, das 33 Tage bei 35° C, anschlieBend 55 Tage unter optimalen Bedingungen lebte 


Mycetome (Abb. 5). Die prospektiven Bakteriocyten enthalten groBe 
Kerne, und die geringe Zellvermehrung wahrend der Larvalentwick- 
lung erfolgt auf mitotischem Wege. Haufig unterbleibt dabei die 
Plasmateilung, so dafs zweikernige, seltener dreikernige Syncytien 
entstehen. Auffallend ist die Plasmaarmut der unbesiedelten Bak- ’ 
teriocyten, die in ihrem gesamten Habitus den larvalen Mitteldarm- 
zellen gleichen. Lediglich ein Praéparat bietet etwas anders geartete Ver- 
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haltnisse. Das sterile Mycetom enthalt hier zwei deutlich voneinander 
geschiedene Zonen: einen dorsalen Anteil mit gewéhnlichen Zellformen 
und einen ventralen Teil mit stark vakuolisierten Zellen. Der ventrale 
Abschnitt geht unvermittelt in den Fettkérper tiber (Abb. 10 b). 

Alle diese Erscheinungsformen der Bakterienorgane stellen bereits 
das Resultat der zum Abschlu8 gekommenen Degeneration der Sym- 
bionten dar. Der fortschreitende Abbau der Mikroorganismen sei Gegen- 
stand der folgenden Betrachtungen. 

Ks ist ziemlich schwierig, den Beginn der Symbiontenschadigung auf 
Grund der Bakterienmorphologie zu erfassen. Die auBeren Verande- 
rungen an den Mikroorganismen sind am Anfang recht geringfiigig. Die 
inneren Wandlungen sind dagegen schon weit fortgeschritten, wie aus 
den Folgeerscheinungen in der F',-Generation nach nur 5tagiger Warme- 
behandlung geschlossen werden kann. 

Relativ leicht ist der Abbau der Mikroorganismen im Mitteldarm zu 
verfolgen, da der gleiche Weg wie bei der normalen Eliminierung ein- 
geschlagen wird. Die natiirliche Dezimierung, die das Wirtstier vollzieht, 
tritt aber hinter dem kiinstlich induzierten Abbau zurtick. Die sich 
steigernde Farbbarkeit setzt zogernder ein und erfaBt jeweils nur einzelne 
Bakterienzellen. Gegen Ende der 17tagigen Warmebehandlung bahnt 
sich an den Symbionten eine Veranderung an: Die distinkt gefarbten, 
fadenf6rmigen Mikroorganismen zerfallen, und die Einzelglieder ge- 
winnen an Breite. In der Folge vollzieht sich bei optimaler Temperatur 
rasch der weitere Abbau. Die geschadigten Bakteriocyten verklumpen, 
verlassen in kurzen Abstéinden das Epithel und treten in das Darm- 
lumen aus. Nach etwa 10 Tagen ist der ProzeB abgeschlossen, und die 
Darmzotten sind symbiontenfrei. Ein langerer Aufenthalt bei 35° C be- 
schleunigt den Abbau der Darmsymbionten erstaunlicherweise nicht. 
Abb. 10c¢ zeigt die Darmzotte eines Tieres nach 28tagigem Warmeein- 
fluB. Der Endabschnitt der Zotte enthalt noch zahlreiche Bakteriocyten 
zu einem Zeitpunkt, wo sonst bei nur 17tagiger Hitzebehandlung und 
anschlieBendem Aufenthalt unter optimalen Bedingungen der AusschluB 
der Bakterienzellen aus dem Darmepithel bereits vollzogen ist. Die end- 
giiltige Elimination der Bakteriocyten findet auch hier erst. unter opti- 
malen Bedingungen im Verlaufe von 10 Tagen statt. Gleiches beobachtete 
A. Huger (1956) an den Mycetominsassen der mannlichen Tiere von 
Rhizopertha dominica, die im normalen Zyklus der Symbiose ebenfalls 
einer Degeneration unterliegen. Bei optimaler Temperatur sind sie 
25—30 Tage nach dem Schliipfen schon weitgehend abgebaut. Kin 
Aufenthalt bei 38°C hemmt gleichfalls den EliminationsprozeB. 

Wahrend nach dem natiirlichen Abbau der Mikroorganismen im 
Darm der Imagines haufig einige Bakteriocyten zuriickbleiben, wirkt 
die erhéhte Temperatur durchgreifender. Bei all meinen Untersuchungen 
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begegneten mir lediglich 2 Fille, bei denen jeweils in einer Mitteldarm- 
ausstiilpung noch heute Reste der ehemaligen starken Besiedelung nach- 
zuweisen waren (Abb. 10d). 

Die kinstlich hervorgerufene Degeneration der Darmsymbionten 
bietet letzten Endes nur eine Parallele zum normalen Eliminations- 
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prozeB in der Imago. Von ausschlaggebenderer Bedeutung erscheint mir 
jener Bakterienabbau, der sich unter dem Einflu8 der hohen Temperatur 
in den Endkammern der Ovariolen vollzieht. 

Die augenfalligste Veranderung der Mikroorganismen driickt sich 
auch hier nach wenigen Tagen schon durch eine Zunahme der Farb- 
barkeit aus. Das Zentrum der N&hrkammer stellt den Ausgangspunkt 
fiir die-weitere Degeneration dar. Die distinkt gefarbten Bakterienketten 
zerfallen in ihre Glieder und bilden Klumpen, an welchen kaum mehr 
Kinzelheiten zu erkennen sind (Abb. lla). Zur gleichen Zeit entstehen 
in der’Endkammer, bevorzugt in ihrem mittleren Teil, zahlreiche 
Vakuolen. 

Die weitere Degeneration der stark geschidigten Symbionten voll- 
zieht sich nach Abschlu8 der Warmebehandlung. In unmittelbarer 
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Nachbarschaft der Kerne finden offenbar lytische Prozesse statt, durch 
welche die stark tingierten Symbionten wieder an Farbbarkeit verlieren, 
mehr und mehr verblassen, bis nach abgeschlossener Resorption das 
Plasma eine gleichmaBige Struktur zeigt. Stets sind es eng begrenzte 


Abb. lla—c. a C.granaria: Lingsschnitt durch die Ovariolenendkammer eines Tieres, 

das 28 Tage bei 35°C lebte. b C.granaria: Endkammer eines weiblichen Versuchstieres 

nach 30 Tage langer Behandlung mit 35°C und anschlieBendem 30tagigem Aufenthalt 

bei 28°C. e C. granaria: Sterile Endkammer eines weiblichen Versuchstieres 55 Tage nach 
Abschlu8 der 33tagigen Warmebehandlung 


Bereiche, in den die Auflésungserscheinungen vonstatten gehen. Dicht 
daneben k6énnen noch stark gefairbte Symbiontenmassen liegen, die bei 
weniger dichter Lagerung bereits im Schnittpraparat weitere morpho- 
logische Veriinderungen an den einzelnen Bakterien erkennen lassen. 
Etwa 15 Tage nach Abschlu8 der Warmebehandlung treten Degenera- 
tionsformen auf, die punktférmige Gebilde mit einem kurzen faden- 
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férmigen Anhang darstellen. Zur naémlichen Zeit setzt die Hireife erneut 
ein, und der Wiederbeginn der Legetatigkeit wird eingeleitet. Zum Teil 
wandern die degenerierten Symbionten durch die Nahrstrange in die 
heranwachsenden Eier ab. Dadurch erfahrt der Symbiontenbestand der 
Endkammern eine rasch fortschreitende Reduktion. 30 Tage nach Ab- 
schlu8 der Hitzebehandlung enthalten die Geschlechtsorgane nur noch 
geringe Bakterienreste, und infolge des verminderten Inhaltes tritt eine 
Schrumpfung der Endkammern ein (Abb. 11b). 20—30 Tage spater 
sind auch die letzten Symbionten eliminiert. Hand in Hand mit dem 
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Abb. 12. Symbionten aus dem Mitteldarm einer Imago. Links unmittelbar nach der 
Praparation; rechts 45 min in 0,64 %iger NaCl-Lésung 


Abbau der Mikroorganismen geht die weitere Regeneration der End- 
kammern. Die Vakuolen verschwinden vollkommen, und die Zahl der 
Kerne nimmt zu (Abb. llc). Eine normale Produktion von EKiern setzt 
ein, aus denen sich vollkommen symbiontenfreie Tiere entwickeln. Ins- 
gesamt werden bei einem 30 Tage dauernden Aufenthalt bei 35° C etwa 
80—90 Tage benotigt, bis die Symbionten in Darm und Geschlechts- 
organen der Versuchstiere restlos abgebaut sind. 


Um die morphologischen Veranderungen der Symbionten liickenlos 
zu erfassen, war es notwendig, auBer den Schnittpraparaten auch Aus- 
striche zum Studium heranzuziehen. Die Préparation der Kafer erfolgte 
in 0,64 %iger NaCl-Lésung. Von groker Wichtigkeit fiir die Erhaltung 
der natitirlichen Gestalt der Mikroorganismen war die Konzentration 
des Praéparationsmediums. Die Eignung der verwendeten Fliissigkeit 
wurde vorher in einem Versuch gepriift: Einem soeben geschliipften 
Tier wurde der Mitteldarm entnommen, die Symbionten in der physio- 
logischen Kochsalzl6sung aufgeschwemmt und im Phasenkontrast- 
mikroskop beobachtet (Abb. 12, links). In der iiberwiegenden Zahl 
stellen die Bakterien Ketten von 30—40 4 Linge dar, doch sind kleinere 
und gr6Bere Formen keine Seltenheit. Die langste Kette miBt 114. 
Der Durchmesser eines Bakteriums schwankt zwischen 0,8 und 1 LL 
Die Gestalt der Symbionten wechselt sehr: bald sind sie gerade, bald 


Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Calandra granariaL. 585 


mehr oder minder stark gekriimmt. Haufig sind an den lebenden Mikro- 
organismen eine oder zwei Stellen wahrzunehmen, die licht und vdllig 
durchsichtig erscheinen. An fixierten Praparaten kénnen sie als Ein- 
schniirung nachgewiesen werden (s. auch Scuetnert, Abb. 23 b, 8.110). 
Eigenbewegung fehlt den Mikroorganismen, ebenso die Fahigkeit zur 
Schleimbildung, wie Tuschepraparate zeigen. 

Nach 30 min etwa sind in der physiologischen NaCl-Lésung an den 
Organismen erste Gestaltveranderungen wahrnehmbar, die sich steigern 
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Abb. 13a u. b. a Symbionten aus den Endkammern der Ovariolen nach 17tagiger Wairme- 
behandlung. b Symbionten aus den Ovariolenendkammern eines Weibchens, das 25 Tage 
bei 35°C und anschlieBend 17 Tage unter optimalen Bedingungen lebte 


und nach 45—60 min jene Formen entstehen lassen, die auf Abb. 12 
(rechts) dargestellt sind. Meist an einem Ende beginnend, kriimmen 
sich die Bakterien ein, und schlieBlich kommen ringformige oder spiralig 
aufgerollte Gebilde zustande. Diese nicht vollkommen isotonische NaCl- 
Lésung geniigte fiir meine Zwecke vollauf, da zur Préparation der Tiere 
bis zur Fixierung der Symbionten in den wenigsten Fallen mehr als 
3 min bendtigt wurden. 

Der Einflu8 der hohen Temperatur hat in den ersten Tagen keine 
Formveranderung der Mikroorganismen zur Folge. Nach 17tagigem 
Aufenthalt bei 35°C hat sich ihre Morphologie jedoch grundlegend ge- 
andert. Die zahlenmafig noch nicht verminderten Bakterien behalten 
zunachst ihre langgestreckte Gestalt bei, schwellen aber'in unterschied- 
lichem Ma8e an und bilden knotige Verdickungen. Solche Mikroorga- 
nismen treten im normalen Zyklus der Symbiose nie auf, und wir diirfen 
sie wohl als typische Involutionsformen bezeichnen (Abb. 13a). Die 

' weiteren Veradnderungen vollziehen sich vor allem nach Abschlu8 der 
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Warmebehandlung unter optimalen Bedingungen. Die Mikroorganismen 
zerfallen, und es entstehen jene Kurzstébchen, von denen bereits 6fter 
die Rede war. 

Haufig nimmt der Verfall der Bakterien einen ganz anderen Verlauf. 
Die langestreckten Mikroorganismen rollen sich ein, bilden zunachst 
einen einfachen Ring, der sich verdoppelt, verdreifacht und dabei immer 
dichter und kompakter wird. SchlieBlich entstehen fladenartige Gebilde 
mit einem fadenférmigen Anhang oder einheitliche Klumpen (Abb. 13b). 
Die weitere Degeneration dieser Involutionsformen auBert sich in der- 
kontinuierlichen Abnahme des Tinktionsvermogens. 

Die Thermosensibilitaét der Calandra-Symbionten bot die erfolg- . 
versprechende Grundlage zur Klirung der Frage, ob diese Mikro-— 
organismen die Fahigkeit zur Sporenbildung besitzen. PreRANTONI- 
(1927) beobachtete in den Mycetomen zwischen den normalen Bakterien 
Granula, die er fiir Sporen hielt. Auch seine Schilerin Tarsra IN CURIA 
(1933, S. 257) glaubte in den Bakteriocyten des imaginalen Mittel- 
darmes Sporen festgestellt zu haben. Solche Schlu&folgerungen, die 
allein auf den morphologischen Veranderungen der Mikroorganismen 
fuBen, sind verfriiht, da gerade bei den Endosymbionten haufig Modi- 
fikationen auftreten, welche keine Sporen darstellen. 

In Abstanden von 5 Tagen wurden waéhrend des Aufenthaltes in 
der hohen Temperatur weibliche Tiere prapariert, die Mikroorganismen 
den Ovariolen entnommen und nach den Methoden von KiErN! und 
RaketTtTE” behandelt. Alle Nachweisversuche von Sporen verliefen 
negativ. 

Nach den Erfahrungen, die sich im Laufe der Temperaturversuche 
ergeben haben, tiberrascht dieses Ergebnis keineswegs. Wahrscheinlich 
hatten resistente Sporenzustande den volligen Abbau der Symbionten 
unmoglich gemacht. 

b) Calandra oryzae. Die auferordentlich hohe Sensibilitaét der 
Symbionten von C. granaria gegeniiber geringfiigig erhdhten Tempera- 
turen bewog mich, auch C. oryzae in diese Arbeit einzubeziehen. Die 
vielen gemeinsamen Ziige in der Symbiose der beiden Calandra-Arten 
legen die Vermutung nahe, daB C. granaria und C. oryzae den gleichen 
Bakterienstamm beherbergen. Daher miiBte das symbiontische Bindnis 
der Reiskafer, die ja im Gegensatz zu den Kornkafern in warmeren 
Gebieten beheimatet sind, bedeutend instabiler sein. Genau das Gegen- 
teil ist aber der Fall. Die agyptische Population von C. oryzae z. B. 
hat unter den gleichen Bedingungen, die bei C. granaria var. africana zur 
Degeneration der Symbionten gefiihrt haben, ihren Bakterienbestand 
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bewahrt. Lediglich mein Fund zweier Exemplare von CO. oryzae aus 
einer normalen Kultur weist darauf hin, daB auch bei dieser Art der 
Symbiontenbestand beeinfluBbar ist. Die Aufdeckung der Zusammen- 
hange erbrachte das Experiment. 

Die Methodik war durch meine Untersuchungen an C. granaria vor- 
gezeichnet. Die Versuchstiere — ausschlieBlich junge Imagines — wurden 
bei 35° C und 100% RH gehalten. Da C. oryzae gegen hohe Temperaturen 
empfindlicher ist als C.granaria (Back und Corton 1924, BopgEn- 
HEIMER 1927), tiberraschte es, da unter diesen Voraussetzungen die 
Warmebehandlung ebenfalls auf 33 Tage ausgedehnt werden konnte. 
Allerdings war stets mit einer 50—60% igen Sterblichkeit der Versuchs- 
tiere zu rechnen. In Abstaénden von 5 Tagen wurde eine gewisse Anzahl 
von Tieren in optimale Bedingungen zuriickgegeben. Gleichzeitig kam 
auch der Symbiontenbestand von Darm und Ovariolen der Versuchs- 
tiere an Hand von Schnittpraparaten und Ausstrichen zur Unter- 
suchung. 

Die kontinuierlich erfolgende Eireife bei den Imagines erfahrt 
durch die hohe Temperatur eine abrupte Unterbrechung. Wahrend 
nach 2tagigem Aufenthalt stets noch Kier der verschiedensten Entwick- 
lungsstufen in den Ovariolen enthalten sind, hat sich das Bild nach 
5 Tagen grundlegend geadndert. Die Eirdhren stellen nur mehr feine 
Faden dar, in denen die Reifungsvorgange vollstandig zum Stillstand 
gekommen sind. Nach abgeschlossener Warmeeinwirkung erfolgt unter 
normalen Bedingungen eine erneute Reifungsphase, die wie bei C. grana- 
ria nach etwa 2 Wochen abgeschlossen ist. Die abgelegten Kier ent- 
wickeln sich dann zu normalen Larven. 

Vollig unbeschadet ertragen die intrazellularen Symbionten von 
C. oryzae einen 5- und 10tagigen Aufenthalt bei 35°C. Ganz anders 
sind jedoch die Verhaltnisse nach 15 Tage dauerndem Verweilen in der 
hohen Temperatur. Neben normal besiedelten Larven treten etwa im 
gleichen Ausmaf Larven auf, deren Bakterienorgane auferordentlich 
klein und nur schwer auffindbar sind. Lediglich auf Grund ihrer unver- 
anderten Lage kénnen sie bestimmt werden. Diese Mycetome sind voll- 
kommen steril (Abb. 14 a). Ihr-histologischer Bau weicht merklich von 
dem bei C. granaria ab. Das schwach farbbare Protoplasma der pleo- 
morphen Zellen ist mengenmafig gering und stark vakuolisiert. Dadurch 
zeigt der gesamte Zellkomplex trotz der verschwindenden Grofe eine 
viel lockerere Gliederung als die sterilen Organe der Kornkaferlarven. 
Wie bei C. granaria gleichen also auch hier die Zellen der bakterienfreien 
Mycetome strukturell den benachbarten Darmepithelzellen. Dies wirft 
erneut die Frage nach dem Ursprung der Bakteriocyten auf. Nach 
_ ScHEINERT (1933) sind die Zellen des Mycetoms ektodermaler Herkunft. 
Mansour (1927) dagegen leitet sie von der Mitteldarmanlage ab. Die 
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Auffassung Mansours scheint mir nicht so abwegig, da hierdurch ein 
gewisser Zusammenhang mit den anderen Riisselkafersymbiosen deut- 
lich werden wiirde. Die Mikroorganismen sind bei diesen Tieren stets 
im Anfangsteil des Mitteldarms lokalisiert. Das Calandra-Mycetom ware 
als eine fortgeschrittene Entwicklungsstufe dieser einfacheren Typen zu 


Abb. 14a 


ec. a C. oryzae: Steriles Myctom einer Larve, deren Elterntiere 15 Tage bei 
35°C Jebten. b C. oryzae: Stark reduziertes larvales Mycetom mit normal besiedelten 
Zellen (das Klterntier lebte 15 Tage bei 35°C). ce C. oryzae: Geschrumpftes Mycetom einer 
Larve mit normal besiedelten und sterilen Zellen (das Elterntier lebte 15 Tage bei 35° C) 


betrachten, und es ware naheliegend, dab trotz der vélligen Absonderung 
des Bakterienorgans die Herkunft der Mycetocyten aus der Mitteldarm- 
anlage erhalten geblieben ist. 

Zwischen diesen véllig normalen und den restlos veréddeten Myce- 
tomen vermitteln Stadien, die zahlenmaBig etwa den gleichen Prozent- 
satz ausmachen wie die beiden erstgenannten Typen zusammen. Diese 
Zwischenstufen sind ein Charakteristikum fiir C. oryzae. Die Mycetome 
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sind in all diesen Fallen von stark unterschiedlicher GréBe, immer be- 
bedeutend kleiner als die Normalform und haufig nicht umfangreicher 
als vollkommen sterile. Ihre Zellen sind meist prall mit Symbionten 
gefillt, und einzeln betrachtet bieten sie das Bild normaler Infektion. 
Die maBige Farbbarkeit der fadigen Bakterien 148+ auf volle Funktions- 
tichtigkeit schlieBen (Abb. 14b). Bei der Durchmusterung jener Objekte, 
die mit einem umfangreicheren Mycetom ausgestattet sind, machen wir 
eine bedeutsame Feststellung. Neben den vollbesiedelten Mycetocyten 
sind zahlreiche, plasmaarme Zellen eingestreut, welche keine Symbionten 
beherbergen (Abb. 14c). Kerngestalt und Chromatinverteilung bekunden 
die genetischen Beziehungen zu den besiedelten Zellen, und zweifellos 
haben wir in ihnen Bakteriocyten vor uns, die im Laufe der Larval- 
entwicklung keine Symbionten mehr aufgenommen haben. Nur das 
homogene Plasma lat an der Natur der Zellen einige Bedenken auf- 
kommen; denn es miiBte bei C. oryzae vakuolenreicher sein. Bei anderen 
Objekten, welche nur vereinzelt prall mit Symbionten angefiillte Zellen 
enthalten, ist das Plasma der sterilen Bakterienzellen jedoch nicht mehr 
- von einheitlichem, vakuolenfreiem Aufbau, sondern es weist die fiir 
C. oryzae typischen Merkmale auf. Damit erhebt sich eine wichtige 
Frage: Warum haben diese Zellen keine der unmittelbar benachbarten 
Mikroorganismen aufgenommen ? 

Offenbar wandern die Mikroorganismen des geschmalerten Symbion- 
tenbestandes weniger zahlreich in die reifenden Hier ein. Zu erwarten 
ware nun, daf durch eine raschere Vermehrung der Mikroorganismen 
wahrend der Larvalentwicklung die normale Mycetomgré8e zustande 
kommt. Doch macht sich hier wohl das Regulationsvermégen des Wirtes 
bemerkbar, das die Teilungsrate der Symbionten beschrankt, und zwar 
unabhangig von der urspriinglichen Zahl der Bakterien. Merkwiirdiger- 
weise treten aus den prall gefiillten Mycetocyten keine Symbionten in die 
nicht infizierten Bakterienzellen iiber. Ob die Ursache hierftir die Zell- 
membran ist, die im Laufe der Embryonalentwicklung erst nach der 
Besiedelung der Bakterienzellen ausgebildet wird (ScHEINERT 1933), 
bleibt dahingestellt. 

Die Wirkung der 20 Tage dauernden Warmebehandlung entspricht 
der von 15 Tagen. 

Die untersuchten Larven jener Versuchstiere, die 25, 30 und 33 Tage 
bei 35°C lebten, sind ausnahmslos symbiontenfrei. 

Wihrend bei OC. granaria die sterilen Mycetome auch ohne Inhalt 
sehr gut nachweisbar sind und vor allem in den Schenkelregionen kern- 
reiche Zellhaufen darstellen, sind die entsprechenden Organe bei C. oryzae 
wesentlich kleiner (Abb. 14a, vgl. Abb. 9. Ma8stab!). Zellteilungen 
konnte ich in den unbesiedelten Bakterienorganen von Reiskaferlarven 
im Gegensatz zu C.granaria nicht beobachten. 
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Im folgenden wollen wir die Vorginge naher betrachten, die sich an 
den Symbiontenbestinden der wéarmebehandelten Versuchstiere ab- 
spielen. Es eriibrigt sich dabei, naher auf den Abbau der Darmsymbionten 
einzugehen, da er genau wie bei C. granaria ablauft. Eingehender wollen 
wir die Degeneration der Symbionten in den Ovariolenendkammern 
verfolgen. 


Die weiblichen Reiskafer besitzen wie die Kornkafer beiderseits zwei 
in Fettkérpergewebe eingebettete Ovariolen. Die Endkammerabschnitte 
bleiben auch auf dem Stadium der vollen Legetatigkeit groBenmaBig 
weit hinter denen von C. granaria zuriick.. Wie bei den Tieren der ver- 
wandten Art bewirkt die hohe Temperatur ein sich steigerndes Tink- 
tionsvermégen der Symbionten. Etwa am 10. Tag der Warmebehand- 
lung sind Mikroorganismen feststellbar, die an beiden Enden oder in 
der’Mitte anschwellen und sich kraftig tingieren. Im weiteren Verlauf 
tritt der fadenartige Charakter der Symbionten immer mehr zuriick. 
Sie zerfallen in Fragmente, verbreitern sich, so da®B schlieBlich runde 
oder ovale Gebilde entstehen. Nach 25 Tage langer Warmebehandlung 
enthalten die Ovariolenendkammern der Weibchen ausschlieBlich solche 
Bakterienformen. Unter optimalen Bedingungen wachsen diese ge- 
schidigten Mikroorganismen nicht mehr zu fadenartigen Bakterien aus, 
sondern verblassen im Laufe von 50—60 Tagen mehr und mehr und 
verschwinden schlieBlich ganz. Damit sind die Versuchstiere sym- 
biontenfrei. 


c) Die Grenzen der Thermosensibilitét der Symbionten von C. gra- 
naria und C. oryzae. Die bisherigen Untersuchungen zeigten die 
degenerativen Prozesse auf, die sich bei 35°C an den intrazellularen 
Symbionten beider Calandra-Arten einstellen. Mit dem positiven Resul- 
tat der Temperaturversuche ergaben sich zwei weitere Fragen von 
Bedeutung, die unbedingt einer Klérung bedurften: 

1. Welche Temperaturbereiche wirken noch schidigend auf die 
Symbionten ? 

2. Wie verhalten sich die Tiere und ihre Einmieter bei Temperaturen 
tibsr 35° C. 

Die Versuche hierzu gestalteten sich einfach. In einer ersten Serie 
war die untere Temperaturgrenze zu ermitteln, welche auf die sym- 
biontiscben Mikroorganismen beider Arten keinen nachteiligen Einflu8 
mehr ausiibt. AnschlieSend muBte der Mycetomaufbau und Infektions- 
grad der F,-Generation solcher Versuchstiere untersucht werden, die 
verschieden lang bei schrittweise erhéhten Temperaturen gehalten 
worden waren. 

Als untere Temperaturgrenze, die bei O: granaria in keiner Weise 
mehr schidigend auf die Symbionten wirkt, wurde 30° C ermittelt. Sie 
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liegt 2° tiber dem Optimum der Entwicklungsgeschwindigkeit (ANDERSEN 
1934). Die weitere Erhéhung der Temperatur auf 32° C bewirkte bereits 
eine grundlegende Umgestaltung der Mycetome und ihrer Besiedelungs- 
dichte. 

Die Sterblichkeitsquote betrug bei diesem Versuch, entsprechend den 
friiheren Ergebnissen, etwa 50—60% ; die tiberlebenden Tiere verhielten 
sich jedoch nach 2 Monaten noch vollig normal. Nach 65tiagigem Aufent- 
halt bei 32° C wurden die Kafer in optimale Bedingungen zuriickgegeben. 
Da die Legetatigkeit keine Unterbrechung erfahren hatte, schritten die 
Tiere nach Abschlu8 des Versuchs im gewohnten Milieu sofort zur Ablage 
von entwicklungsfaihigen Hiern. Um eine gute Vergleichsméglichkeit mit 
der Wirkung von 35°C zu erhalten, wurde, wie in jener Versuchsserie, 
nach 17 und 30 Tagen eine Anzahl von Tieren in optimale Bedingungen 
zuriickgegeben. Die Nachkommen dieser Tiere kamen ebenfalls zur 
Untersuchung. 

Unter den erwahnten Temperaturbedingungen geniigt bereits ein 
l7tagiger Aufenthalt fiir die weitgehende Verminderung des Bakterien- 
bestandes. Die heranwachsenden Larven enthalten Mycetome, welche 
nur mehr eine unbedeutende GroBe besitzen, jedoch nicht ganz den 
geringen Umfang vollkommen steriler Bakterienwohnstatten zeigen. Im 
Plasma jeder Mycetocyte sind einige lange, kettenférmige Mikroorganis- 
men feststellbar, die sich schlecht tingieren und infolge der Farbbarkeit 
des Plasmas larvaler Bakterienzellen von C. granaria nur schwer nach- 
weisbar sind. An der Bakteriennatur der fadigen Elemente besteht kein 
Zweifel, und nach den bisherigen Erfahrungen bedeutet das mafige 
Tinktionsvermégen zusammen mit dem kettenformigen Aufbau volle 
Funktionstiichtigkeit. Die Temperatur bewirkte nach 17 Tage dauern- 
dem Aufenthalt bei 32°C nicht die restlose Ausschaltung der Sym- 
bionten, wie dies bei 35° C bereits der Fall ist. Zu erwarten war nun, 
daB der weniger durchgreifende Einflu8 der niedrigeren Temperatur 
durch eine Verlingerung der Warmebehandlung kompensiert. wird. 
Uberraschenderweise enthalten die Mycetome der Nachkommen jener 
Versuchstiere, welche 30 Tage bei 32°C lebten, die gleichen faden- 
formigen Mikroorganismen. Auch die F,-Generation der 65 Tage lang 
mit Warme behandelten Kornkafer weist in den larvalen Mycetomen 
Bakterien auf. Sie haben im Vergleich zum Infektionsgrad der ersten 
und zweiten Versuchsgruppe sogar zugenommen und verursachen eine 
leichte VolumenvergréBerung der Mycetome. Vermutlich ging die tiber- 
wiegende Mehrzahl der Bakterien bei 32°C zugrunde, wahrend einige 
eine beschrankte Thermoresistenz besaBen. Die tiberlebenden Mikro- 
organismen vermehrten sich bereits in geringem Mae bei der hoheren 
Temperatur, so daf die spaéter unter optimalen Bedingungen abgelegten 
Kier starker infiziert werden konnten. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 40b 


592 Hans ScHNEIDER: 


Die gleichen Versuche wurden auch mit C. oryzae ausgefiihrt. Die 
in Schnittserien untersuchten Nachkommen der 3 Versuchsgruppen ent- 
hielten Mycetome von iiblichem Umfang und mit unverminderter Bak- 
teriensubstanz. Erst eine weitere Erhohung der Temperatur auf 34°C 
lieB die Thermosensibilitét der Symbionten von C. oryzae augenschein- 
lich werden. Nur ein ausreichend langer Aufenthalt bei 35°C bietet 
jedoch die Gewahr fiir die vollkommene Schadigung der Mikroorganis- 
men, welche ihre Degeneration und die Sterilitat der Nachkommen zur 
Folge hat. : 

Im Vergleich zu C. granaria liegt bei C. oryzae die Temperaturgrenze 
um 2° hdher. Dies ist ein weiteres charakteristisches Merkmal, durch 
das sich die Symbionten von C. oryzae von denen der verwandten Art 
unterscheiden. In entscheidendem MaBe tragt das héhere Temperatur- 
maximum der C. oryzae-Symbionten zur Festigung des Biindnisses bei. 
Die Reiskaéfer vermégen sich daher tiber langere Zeit in Temperatur- 
bereichen aufzuhalten, in denen der Mikroorganismenschatz der Korn- 
kafer bereits schwerste Schaden, wenn nicht gar vollkommene Degenera- 
tion erleiden wiirde. Trotz der unterscheidenden Merkmale besteht wohl 
kein Zweifel an dem gemeinsamen Ursprung der Bakterienstamme von 
C. granaria und C. oryzae. Erst sekundar haben sie weitergehende Dif- 
ferenzierungen erfahren. Auch die geringere Temperaturempfindlichkeit 
der Reiskaéfersymbionten stellt eine nachtraglich erworbene Eigenschaft 
dar. Die Ergebnisse des soeben geschilderten Versuchs mit C. granaria, 
bei dem die Bildung eines Bakterientyps mit beschrankter Thermo- 
resistenz zu beobachten war, geben Hinweise, wie es zu der thermo- 
resistenteren Bakterienform von C. oryzae gekommen sein mag. Die 
warmeempfindlicheren Mikroorganismen wurden vermutlich durch maBig 
erhéhte Temperaturen ausgemerzt. So besteht der heutige Symbionten- 
stamm von C. oryzae aus Bakterien, welche die gréBere, den Calandra- 
Symbionten tiberhaupt mégliche, Thermoresistenz besitzen. 

Im Laufe der Versuche bei 32° C konnte eine weitere bemerkenswerte 
Beobachtung gemacht werden, die nach den Angaben anderer Autoren 
(PaviAkos 1934, ANDERSEN 1934) sowie nach meiner eigenen friiheren 
Feststellung véllig tiberraschte. Trotz der héheren Temperatur fand die 
Legetatigkeit der Weibchen beider Arten keine Unterbrechung, und die 
abgelegten Kier entwickelten sich bei 32°C zu Larven, die sich ver- 
puppten und normale, vollwertige Kafer ergaben. Zwischen beiden Arten 
bestand allerdings eine Differenz in der Entwicklungsgeschwindigkeit, 
wie sie auch bei optimaler Temperatur beobachtet wurde: 32 Tage nach 
Versuchsbeginn verlieBen bereits die Tiere von OC. oryzae die Kérner, 
wihrend bei C. granaria die jungen Kafer erst nach 47 Tagen auBerhalb 
der Kérner erschienen. Betrachten wir in diesem Zusammenhang noch 
einmal Tabelle 2: Fir C. oryzae finden wir bei 33°C und 70% RH nur 
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eine beschrankte Entwicklungsfahigkeit. Erst bei 30°C und einem 
relativen Luftfeuchtigkeitsgehalt von 40—50% stellten sich lebende 
Imagines ein, deren Weiterzucht bei optimalen Bedingungen moglich 
war. Allerdings blieb dabei der Symbiontenbestand unbeeinfluBt. Die 
obige Kombination von 32°C und 100% RH liegt im Hinblick auf die 
_Temperatur um 2° hdher, und dennoch konnten sich Larven bis zu 
fertigen Kafern entwickeln. Offensichtlich beruht die Entwicklungs- 
fahigkeit der Kier auf dem extrem gesteigerten Luftfeuchtigkeitsgehalt. 

Von gréBter Wichtigkeit war die Frage nach dem Zustand der Myce- 
tome der bei 32°C heranwachsenden Generation. Zumindest fiir die 
Kornkafer war mit einer Veranderung der symbiontischen Organe zu 
rechnen, da die Temperaturgrenze der Bakterien von C. granaria ja bei 
32°C liegt. 

In allen Kornkaferlarven sind die Bakterienorgane stark geschrumpft 
und in den meisten Fallen nicht groBer als sterile Mycetome. In manchen 
Zellen finden sich aber noch Bakterien von unterschiedlicher Lange und 
schlechter Farbbarkeit. Nicht selten enthalt das Plasma auch faden- 
formige Mikroorganismen, welche die Farbe gut aufnehmen und in ihrer 
Lage deutlich zu verfolgen sind. Kraftig farben sich auch die in geringer 
Zahl vorhandenen fladenartigen Gebilde im Zellinnern, die wohl auf- 
geknaulte, degenerierte Bakterien darstellen. Das stark atrophierte 
Mycetom einer der untersuchten Larven besteht im Vergleich zu denen 
der tibrigen aus relativ groBen Zellen mit chromatinreichen Kernen. 
Im Plasma der meisten Bakteriocyten finden sich neben den zahlreich 
vertretenen, gut nachweisbaren Symbionten voluminése, vielgestaltige 
Bakterienknaule, welche fast die GroBe der Kerne erreichen. Siefarben 
sich mit Eisenhaimatoxylin tief schwarz an. Die isolierte Lage des 
Mycetoms verhinderte wohl die rasche Elimination das Bakterienschutts, 
der ja bei den Imagines einfach in den Darm ausgestoBen wird. 

Uberraschenderweise zeigen die Symbionten der bei 32°C heran- 
wachsenden Larven von C. oryzae nicht jene Warmeunempfindlichkeit, 
die fiir die Bakterien in den Ovariolenendkammern der Imagines be- 
zeichnend ist. Stets sind die Bakterienwohnstatten dieser Larven be- 
deutend kleiner als bei der Aufzucht unter optimalen Bedingungen, 
jedoch gréBer als die Mycetome der unter den gleichen Verhaltnissen 
heranwachsenden Larven von C. granaria. Die Zellen beherbergen reich- 
lich funktionstiichtige Symbionten. Infolge des geringeren Bakterien- 
“bestandes der Zellen sind ihre Membranen, die bei normaler Besiedelung 
meist vollkommen verdeckt werden, deutlich zu erkennen. Offenbar 
reicht die nur geringfiigig erhdhte Temperatur nicht aus, um die wenigen 
im Ei vorhandenen Mikroorganismen abzutéten, sondern wirkt nur 
hemmend auf die Teilungsrate der Bakterien. Ein Anwachsen der 
Mycetome zur normalen Gréfe wird dadurch verhindert. 
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Es verbleibt uns nun noch, das Verhalten der Imagines und der Sym- 
bionten beider Arten im Temperaturbereich tiber 35° C zu betrachten. 
Bereits bei 35°C zeigten die Kafer von C. granaria und C. oryzae eine 
groBe Warmeempfindlichkeit. Daher scheint es nicht verwunderlich, 
da8 mit einer weiteren Erhdhung der Temperatur noch ungiinstigere 
Bedingungen geschaffen wurden. Nach 10tigigem Aufenthalt bei 36°C 
waren von 120 Kornkafern nur noch 70 am Leben, und ihr Verhalten 
lieB es angebracht erscheinen, sie wieder in optimale Bedingungen 
zuriickzugeben. In kurzer Zeit gingen hier zahlreiche weitere Kafer ein, 
und schlieBlich blieben nur noch 8 am Leben, die sich erholten und nach 
einer langeren Pause erneut mit der Legetatigkeit begannen. Ihre Nach- 
kommen waren restlos steril. 

SchlieBlich wurde noch die Lebensfahigkeit der Kornkafer bei 38° C 
geprift. Die iiberwiegende Mehrzahl der eingesetzten Tiere war nach 
48stiindigem Aufenthalt tot, der Rest starb im Laufe des nachsten Tages. 

Fir C. oryzae ist bereits mit 35°C die Grenze der Ertraglichkeit 
erreicht. Bei héheren Temperaturen sind die Reiskafer, obwohl sie Be- 
wohner warmerer Gebiete sind, den Kornkafern unterlegen. In den Ver- 
suchen starben bei 37°C trotz héchstem Luftfeuchtigkeitsgehalt im 
Laufe von 3 Tagen mehr als ?/; der 100 Versuchstiere, die tibrigen an 
den beiden nachsten Tagen. Bei 38°C waren nach 3 Tagen alle Reis- 
kafer tot. 

Bisher betrachteten wir lediglich die symbiontischen Einrichtungen 
der ersten Filialgeneration von wairmebehandelten Versuchstieren, ohne 
naher auf die Verhaltnisse bei den folgenden Generationen einzugehen. 
Hieriiber sei nun einiges gesagt. 

Vollkommen symbiontenfreie Kafer beider Arten kénnen den Ver- 
lust der Mikroorganismen nicht riickgiingig machen. Ihre Nachkommen 
besitzen an Stelle der umfangreichen Mycetome nur mehr kleine Zell- 
gruppen, welche die prospektiven Bakterienwohnstatten darstellen. Eine 
Reinfektion tiber den Kot symbiontenhaltiger Tiere findet nicht statt. 
Sie ist auch nicht zu erwarten, da die Bakterien, welche bei jungen 
Imagines in das Lumen des Darmes iibertreten, stets hochgradig degene- 
riert sind. 

Anders liegen die Verhaltnisse bei jenen Tieren, welche als Larven 
in den Myctomen noch distinkt gefaérbte Kurzstabchen enthalten. Wohl 
ist wahrend der Larvalentwicklung keine Vermehrung dieser Formen zu 
beobachten, doch unterbleibt auch die weitere Degeneration. Bei den 
adulten Weibchen sind die gleichen Gebilde auch in den Endkammern 
der Ovariolen nachweisbar. In der zweiten Generation sind bereits deut- 
liche Anzeichen dafiir zu erkennen, da® diese temperaturgeschadigten 
Mikroorganismen ihre Funktionstiichtigkeit wieder erlangen. Die Sym- 
bionten, welche noch gute Farbbarkeit besitzen, beginnen wieder zu 
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Ketten auszuwachsen und die Zellen der Mycetome in starkerem Mafe 
zu besiedeln. In den folgenden Generationen nimmt die Zahl der Bak- 
terien weiter zu, und vermutlich wird im Laufe der Zeit die normale 
Mycetomgr6Be wieder erreicht. Der iibliche Zustand wird bei C. oryzae 
rascher als bei C. granaria hergestellt, da bei der ersten Art die iiber- 
lebenden Bakterien noch uneingeschrinktes Teilungsvermégen besitzen, 
so daf} bereits in der ersten Filialgeneration gut besiedelte Mycetome 
zustande kommen. 


4. Das Verhalten der Symbionten und ihrer Wirte bei niederen 
Temperaturen 

Der geringfiigige Unterschied der Temperaturmaxima von Wirt und 
Symbionten bei C. granaria und C. oryzae erméglichte die restlose Aus- 
schaltung der intrazellularen Bakterien. Es lag daher die Frage nahe, 
ob auch die Temperaturminima von Wirt und Einmietern verschieden 
sind und eine Beeinflussung der Konsortien gestatten. 

Nach Back u. Corton (1924) sind fiir C. oryzae Temperaturen unter 
0°C von auBerordentlich nachteiligem Einflu8 und fihren bald den 
Tod der Tiere herbei, waihrend C. granaria etwas langer zu widerstehen 
vermag. Da die Dauer des Aufenthaltes fiir die Schadigung der Mikro- 
organismen von groBer Bedeutung ist, schienen diese Temperaturen nicht 
mehr zweckmaBig. Die folgenden Untersuchungen wurden daher bei 
+4° C durchgefiihrt. Bei dieser Temperatur ist das Aktivitétsminimum 
beider Calandra-Arten bereits unterschritten, so daB kurze Zeit nach 
Versuchsbeginn die Korn- und Reiskafer in Kaltestarre fielen. In Ab- 
standen von 5 Tagen wurde jeweils eine gewisse Anzahl von Tieren in 
optimale Bedingungen zuriickgegeben. 

Nach 5taégigem Aufenthalt kamen alle Reiskafer wieder zu voller 
Funktionstiichtigkeit, wahrend auf ein 10 Tage langes Verweilen bei 
+4°C hin die Imagines bereits starke Schaiden davongetragen hatten 
und in den nachsten 24 Std ausnahmslos eingingen. Den 1ld5tadgigen 
Aufenthalt vermochte kein Versuchstier von C. oryzae zu tiberstehen. 
GroBere Widerstandsfihigkeit zeigten dagegen die Kornkafer, welche 
nach 40 Tage dauernder Behandlung mit -+-4°C im gewohnten Milieu 
noch fir einige Stunden Aktivitat erlangten. Aber lediglich die Korn- 
kafer blieben am Leben, welche bis zu 25 Tagen der Temperatur von 
+4° © ausgesetzt waren. Die Nachkommen dieser Tiere sowie die- 
jenigen der Reiskafer, welche 5 Tage bei +4°C lebten; wurden histo- 
logisch untersucht. 

In der niederen Temperatur zeigen die Symbionten der Korn- und 
Reiskafer groRere Widerstandsfaihigkeit. Sie tiberstehen den langsten 
' Aufenthalt bei +4°C, der ihren Wirten noch zutraglich ist. 
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5. Versuche mit antibiotischen Wirkstoffen. Aureomycin und Terramycin 


Die anfanglichen MiBerfolge bei den Temperaturversuchen veran- 
laBten mich, gleichzeitig weitere Experimente zur Sprengung der sym- 
biontischen Biindnisse von C. granaria und C. oryzae zu unternehmen. 
Die enge Verbindung der Partner bietet aber kaum erfolgversprechende 
Ansatzpunkte zur Auflésung der Gemeinschaften. Andere, bereits mit 
positivem Erfolg angewandte Methoden sind im Hinblick auf die Calan- 
dra-Symbiose vollig ungeeignet, wie etwa die Oberflachensterilisation von 
Kiern, mit der Kocu (1933) Sitodrepa panicea kinstlich symbiontenfrei 
machen konnte, oder operative Eingriffe nach der Technik von ASCHNER 
und Ries (1933). Aussichtsreich schien vor allem noch die Behandlung 
der Tiere mit antibiotischen Wirkstoffen zu sein. Bisherige Versuche 
an symbiontenhaltigen Insekten lassen erkennen, da mit Hilfe dieser 
Hemmstoffe auch auf die bakterien- oder hefeartigen Einmieter eine 
Wirkung zu erzielen und zum Teil ihre vollkkommene Ausschaltung 
méglich ist. Auch C. granaria und C. oryzae waren bereits Objekte der- 
artiger Untersuchungen (MusGrRavE u. Mituer 1951). Angehérige der 
beiden Tierarten wurden auf terramycingetrankten Weizenk6rnern ge- 
halten, und aus der verschiedenen Sterblichkeitsrate der in den be- 
handelten Kornern aufwachsenden Larven schlossen die Autoren auf die 
Lebensnotwendigkeit der Symbionten. Leider sind histologische Unter- 
suchungen tiber den Infektionsgrad der larvalen Bakterienorgane unter- 
blieben, so daf} keinerlei Aussagen tiber eine tatsachliche Verminderung der 
intrazellularen Mikroorganismen gemacht werden kénnen. Diese Tatsache 
lieB ebenfalls eine eingehende Untersuchung fiir angebracht erscheinen. 

Von den zahlreichen Antibiotika waren die wirksamsten auszuwahlen. 
Sie sollten neben einem breiten Wirkungsspektrum geringe Toxizitat 
besitzen und die Bildung resistenter Stémme nicht befiirchten lassen. 
Zwei Antibiotika, die zur Zeit zu den gebrauchlichsten therapeutischen 
Mitteln gehdren, schienen vor allem geeignet zu sein: Awreomycin, das 
aus dem Kulturfiltrat von Streptomyces awreofaciens gewonnen wird, und 
Terramycin, welches auf Streptomyces rimosus zuriickzufihren ist. Beide 
erweisen sich sowohl gegen grampositive als auch gegen gramnegative 
Bakterien als hochwirksam, und die sekundaére Zunahme der Wider- 
standsfaihigkeit der mit ihnen behandelten Keime ist im Vergleich zu 
anderen Antibiotika auSerst gering. 

In 4 getrennten Versuchsserien wurden Korn- und Reiskafer mit 
Aureomycin und Terramycin behandelt. Zur Vorbereitung der Versuche 
wurden je 10 mg! Aureomycin? und Terramaycin® in 25 ml Aqua dest. 


1 Die Angaben beziehen sich auf das Gesamtgewicht einschlieBlich der 
indifferenten Zusitze. 

* Aureomycin Crystalline HCl. Hersteller: Lederle Laboratories Division 
American Cyanamid Company, New York, NY. 

® Cryst. Terramycin HCl. Hersteller: Chas. Pfizer & Co. Inc. New York. 
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gegeben und mit 2 ml 1/,,n HCl versetzt. Mit dieser gelb gefirbten 
Fliissigkeit wurde quer halbierter, entspelzter Hafer 24—30 Std lang 
getrankt und anschlieBend bei 35—40° C getrocknet. Die praparierten 
Korner tbten auf die Legetatigkeit der Weibchen keinen gréBeren 
hemmenden EKinfluB aus, und die abgelegten Kier entwickelten sich trotz 
der geringeren KorngréBe bis zu fertigen.Kafern. In einigen Fallen 
bohrten sich an den Schnittflachen Larven durch, welche auf fort- 
geschrittenem Entwicklungsstadium auch auBerhalb der Korner ihre 
Metamorphose durchfiihren konnten. Vorteilhaft war es, die Luftfeuch- 
tigkeit nur bei etwa 60—65% RH zu halten, da gerade die mit Anti- 
biotika getrankten Korner besonders gern von manchen Schimmel- 
pilzen befallen werden. Bei h6herem Luftfeuchtigkeitsgehalt brachte das 
dichte Myzelium solcher Pilze in kurzer Zeit alle Tiere zum Absterben. 
Da der geschalte Hafer von allen Getreidearten die beste Durchtran- 
kungsfahigkeit besitzt, wurde auch fiir C. oryzae diese Spezies gewahlt, 
obwohl die Reiskafer gegen sie eine gewisse Abneigung zeigen. Mit dem 
Gehalt an antibiotischen Stoffen steigert sich die Abneigung noch, wie 
die im Vergleich zu C.granaria auBerst geringe Bohrtigigkeit und 
zogernde Eiablage erkennen lie8. Zur Untersuchung kamen Larven, die 
ihre bisherige Entwicklung in den praparierten Kornern durchgemacht, 
und ferner Versuchstiere, welche sich von den aureomycin- und terra- 
mycingetrankten Getreidestiicken genahrt hatten. 

Bei C.. granaria sprechen die symbiontischen Mikroorganismen sowohl 
auf Aureomycin als auch auf Terramycin an. Alle untersuchten Larven 
besitzen stark atrophierte Mycetome, die aber noch nicht vollkommen 
symbiontenfrei sind. Ihr Umfang macht nur etwa den 4.—5. Teil der 
gewohnten, den Entwicklungsstadien entsprechenden Grofe aus. Die 
wenigen Zellen enthalten von Objekt zu Objekt verschiedene, zum Teil 
noch stattliche Mengen von fadenartigen und maBig farbbaren Sym- 
bionten. Haufig sind einzelne Bakterien zu sehen, die sich mit HEmDEN- 
HAINSchem Hisenhématoxylin tief schwarz anfarben und den Aufbau 
klar erkennen lassen. Es sind Ketten aus deutlich voneinander abge- 
setzten, gleichgrofen Teilstiicken, die immer breiter als die tibrigen, sich 
weniger gut tingierenden Mikroorganismen und oft an einem oder auch 
an beiden Enden knotig aufgetrieben sind. Die vorziigliche Farbbarkeit 
dieser Mikroorganismen zeigt wohl ein fortgeschrittenes Degenerations- 
stadium an. Mitunter erscheint die gesamte Bakteriensubstanz eines 
Mycetoms nicht mehr fadig, sondern grieSelig und verteilt sich ungleich- 
maBig auf das Innere der relativ groBen Zellen. 

Auch die Larven von C. oryzae reagierten in ganz charakteristischer 
Weise. Sowohl bei Aureomycin- als auch bei Terramycinbehandlung 
besaB die Halfte der untersuchten Larven normale Mycetome mit prall 
- pesiedelten Bakterienzellen, wahrend die ibrigen Larven keinerlei 
Symbionten mehr in den Bakterienwohnstatten beherbergten. Die 
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Atrophie der sterilen Mycetome war zum Teil groBer als bei den 
Temperaturversuchen. 

Stets sind die unbesiedelten Mycetome durch ein zartes Hiillgewebe 
von den tibrigen Organen geschieden. Die Kerne der Zellen im Mycetom 
sind von runder bis leicht ovaler Gestalt und gréBer als in normal 
besiedelten Bakterienzellen. 

Die unterschiedliche Wirkung der Antibiotika ist sicherlich in groBem 
Ma8e von dem physiologischen Zustand des Wirtsorganismus abhangig, 
der anscheinend nicht bei allen Tieren gleich ist. AuBerdem unter- 
scheiden sich die symbiontenhaltigen Insekten grundlegend von anderen 
Lebewesen, welche mit Krankheitskeimen infiziert sind. In diesen 
Fallen untersttitzen die kérpereigenen Abwehrstoffe und Phagocyten 
die Vernichtung der eingedrungenen Keime. Bei den Symbionten- 
tragern lassen die Wirte den Mikroorganismen alle erdenkliche Férderung 
angedeihen, und die antibiotischen Wirkstoffe miissen tiber den be- 
giinstigenden Einflu8 der Partner hinweg ihre wachstumshemmende 
Funktion geltend machen. Die zu beobachtende Verminderung der 
Symbiontensubstanz in den Mycetomen der Larven von C. granaria 
sowie die vollige Ausschaltung der Mikroorganismen bei den Jugend- 
formen von C. oryzae ist daher ausschlieBlich die Wirkung der Anti- 
biotika. Die Larven der Reiskafer, welche trotz der Behandlung mit 
Aureomycin und Terramycin normale Mycetome aufbauen konnten, 
geben erneut einen Hinweis auf die besondere Natur des Bakterien- 
stammes von C. oryzae, dem wohl allgemein ein groBeres Resistenzver- 
mogen eigen ist. 

In den folgenden Zeilen sei die Wirkung geschildert, welche die Anti- 
biotika auf die Symbionten der adulten Tiere ausiiben. Aus den 4 Ver- 
suchsserien wurden Tiere prapariert und histologisch untersucht, die 
sich 10 bzw. 32 Tage von den behandelten Getreidekérnern ernahrt 
hatten. 

Die Anzahl der bakterienfitihrenden Zellen im Mitteldarm der er- 
wachsenen Tiere unterliegt starken individuellen Schwankungen. Nach 
10 Tage langer Behandlung zeigen die Versuchstiere zum Teil noch gut 
besiedelte oder bereits véllig sterile Mitteldarmabschnitte. Nach 
32 Tagen finden sich nur in Ausnahmefallen in den Darmzotten noch 
geringtiigige Reste der friiheren Bakteriensubstanz. An diesem keines- 
wegs tiberraschenden Vorgang sind die bakteriziden Wirkstoffe jedoch 
nur bedingt beteiligt; denn auch ohne jeden duBeren Einflu8 werden 
in den jungen Imagines die Bakterien des Mitteldarms abgebaut. Die 
Wirkung der Antibiotika auf normale, funktionstiichtige Calandra- 
Symbionten konnte nur bei jenen Formen klar zum Ausdruck kommen, 
die in den Imagines eine bevorzugte Stellung einnehmen, bei den Bak- 
terien in den Ovarialenendkammern. 
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Nach 10 Tage dauerndem Aufenthalt der Kafer auf den priparierten 
Haferk6rnern zeigen die Endkammerabschnitte der Ovariolen den nor- 
malen histologischen Bau. Die fadenférmigen und mafig farbbaren 
Symbionten erfiillen die Germarien vollstandig. 

Auch nach 32 Tagen sind noch weibliche Imagines verhanden, deren 
Symbiontenschatz in den Ovariolen keine EinbuBe erlitten hat. Die 
Mehrzahl von ihnen 1a8t jedoch in den bakterienfiihrenden Endkammer- 
abschnitten einen oder mehrere, deutlich wahrnehmbare Degenerations- 
herde von typischer Gestaltung erkennen. Das Zentrum der Endkam- 
mern, das auch in den Versuchen mit erhéhter Temperatur den Aus- 
gangspunkt fiir den Abbau der geschddigten’ Mikroorganismen bildete, 
stellt meist den Ort dar, von dem die Auflockerung der Symbionten- 
masse ausgeht. In weniger erfolgreichen Fallen beschrénken die Hemm- 
stoffe die Teilung der Bakterien nur in bestimmten, regional begrenzten 
Zonen. Diese enthalten eine geringe Zahl von Mikroorganismen und 
erscheinen als helle Felder inmitten der Germarien. Entfalten die Anti- 
biotika eine groBere Wirkung, so treten in den Reaktionszonen die rest- 
lichen Bakterien zu starker farbbaren Klumpen zusammen. Gleichzeitig 
entstehen Vakuolen von unterschiedlicher GroBe. 

Die Versuche lieBen deutlich erkennen, da das Wirkungsspektrum 
von Aureomycin und Terramycin die Symbionten von C. granaria und 
C. oryzae umfaBt. Der wenig durchschlagende Erfolg beruht offensicht- 
lich nicht auf dem Resistenzvermogen der Mikroorganismen, sondern 
auf der zu geringen Konzentration der Antibiotika. Aus diesem Grunde 
schien eine zweite Versuchsserie angebracht, bei der Getreidekérner mit 
groBerer Wirkstoffdosis verwendet werden sollten. 

Je 50 mg Aureomycin und Terramycin wurden in 25 ml destilliertes 
Wasser gegeben und mit 2 ml 4/,, n HCl versetzt. Die Weiterbehandlung 
erfolgte wie bei den obigen Versuchen. In histologischen Schnittserien 
kamen wiederum die sich entwickelnden Larven und die Versuchstiere 
selbst zur Untersuchung. 

Nach 5 Tagen sind die Endkammern der Imagines noch unverandert. 
Doch schon nach weiteren 5 Tagen ist das Bild anders geworden. Die 
Symbionten, deren Zahl sich bedeutend verringert hat, konzentrieren 
sich auf die AuBenbezirke der Endkammern und scharen sich um die 
gréBeren, relativ wenigen Nahrzellkerne. Gleichzeitig entstehen bevor- 
zugt im Zentrum der Germarien zahlreiche Vakuolen von unterschied- 
licher GréBe (Abb. 15a). Die Ausbildung der Vakuolen ist zu diesem 
Zeitpunkt bei den mit Aureomycin behandelten Versuchstieren weiter 
fortgeschritten als bei den auf terramycingetrankten Koérnern lebenden 
Kafern. Die Gestalt der Mikroorganismen lé®t sich auf Grund der 
Schnittpraparate nur schwer definieren, da die Farbbarkeit der Bak- 
- terien im Gegensatz zu den Versuchen mit erhohter Temperatur nicht 
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zugenommen hat. Jedoch ist feststellbar, daB der fadenartige Charakter 
der Symbionten merklich zuriicktritt und die einstmals langen Ketten 
stark verktirzt erscheinen. 

Nach 32 Tage langem Verweilen auf den mit Aureomycin und 
Terramycin getrainkten Haferkérnern ist in den Ovariolenendkammern | 
eine weitere starke Verminderung der Bakterien zu beobachten. Die 
Vakuolen haben in der Zwischenzeit an Zahl und Groe zugenommen 
und sind bereits in den Randzonen nachweisbar. Die Symbionten ver- 
teilen sich auf einige zusammenhangende Bezirke in den duBeren Teilen 
der Endkammern. Die bakterienfiihrenden Abschnitte scheinen von einer 
grauen, grieBeligen Masse erfiillt zu sein, die lediglich auf Grund der 
bekannten normalen Bilder noch als bakterienhaltig angesprochen 
werden kann (Abb. 15b). 

Da die heranwachsenden Larven in den behandelten K6rnern sich 
-inzwischen verpuppt hatten und die Puppen fast schliipfreif geworden 
waren, wurden die Versuchstiere auf gewohnliche K6rner zuriickgegeben. 
Die Umstellung der mit Antibiotika behandelten Kafer auf tibliche Kost 
ging glatt vonstatten, und schon bald zeigten sich auch in diesen K6rnern 
junge Larven. Lediglich 2 der Larven, welche sich im Anschlu8 an die 
Behandlung der Kafer mit Aureomycin in normalen Kérnern entwickelt 
hatten, besaBen sterile Mycetome. Alle tibrigen konnten die herk6mm- 
lichen voluminésen Bakterienorgane aufbauen. Das laBt den SchluB zu, 
da8 trotz der durchgreifenden Gestaltwandlungen, welche die Bakterien- 
reste der Kafer am Ende der Behandlung zeigten, sie ihre volle Funk- 
tionstiichtigkeit bewahrt. hatten. Unmittelbar nach Beendigung des 
hemmenden Einflusses konnten sie sich wieder ungehindert vermehren. 

Wie schon angedeutet, konnten sich auch in den K6rnern mit erhéhter 
Wirkstoffdosis die Eier der Korn- und Reiskafer entwickeln. Von jeder 
Versuchsgruppe wurde */, Dutzend Larven wahllos aus den Kérnern 
prapariert und histologisch untersucht, um die Wirkung der Antibiotika 
auf den larvalen Symbiontenbestand zu _ priifen. 

Das eindeutigste Ergebnis offenbaren die Larven der Reiskdafer, 
welche sich bisher von terramycinhaltiger Kost ernahrt hatten. Alle 
Larven besitzen an Stelle der gro8en Mycetome nur mehr kargliche 
Reste, die der Aufmerksamkeit leicht vollig entgehen. Symbionten sind 
nicht mehr vorhanden. Wohl sind die sterilen Mycetome von C. oryzae- 
Larven immer kleiner als die entsprechenden sterilen Organe bei C. gra- 
naria, doch ist die geringe GréBe und Zellenzahl in den hier untersuchten 
Fallen tiberraschend. In keiner anderen Versuchsserie, auch nicht 
wahrend der Temperaturversuche, war eine dhnlich starke Atrophie 
der Bakterienorgane zu beobachten. Die verdédete Zellgruppe liegt am 
gewohnten Ort und enthalt durchschnittlich bis 10 groBkernige, vaku- 
olenreiche und plasmaarme Zellen. 
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Abb. lia—c. a C. granaria: End- 
kammer einer weiblichen Imago nach 
10 Tage langem Aufenthalt auf aureo- 
mycingetrankten Haferkérnern. Ver- 
minderung der Symbionten und Bil- 
dung von Vakuolen. b C. granaria: 
Ovariolenendkammer eines Weibchens 
nach 32tagigem Aufenthalt auf aureo- 
mycingetrankten Getreidekérnern. 
Weitere Verminderung der Symbion- 
ten und fortgeschrittene WVakuolen- 
bildung. ec C. granaria: Steriles Myce- 
tom einer Larve, die sich in einem 
aureomycinhaltigen Korn entwickelt 
hat 


Ahnlich sind die Resultate der Untersuchungen an Reiskaferlarven, 
welche in aureomycingetrankten Kornern aufgewachsen sind. Von allen 
praparierten Larven zeigt lediglich eine in einer Zelle des stark 
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geschrumpften Mycetoms einige Mikroorganismen. Sie sind von kurzer, 
gekriimmter Gestalt und stellen vermutlich Kiimmerformen dar. 

Etwas anders geartet ist die Situation bei den Larven der Kornkafer. 
Auch bei dieser Calandra-Art bewirken beide Antibiotika stets eine 
auBerordentlich starke Reduktion des larvalen Symbiontenbestandes. 
Auf Abb. 15c¢ ist das Mycetom einer Larve dargestellt, die in einem 
aureomycinhaltigen Haferkorn aufgewachsen und bereits véllig steril 
geworden ist. Das unbesiedelte Bakterienorgan reprasentiert sich als 
eine fiir C. granaria relativ vakuolenreiche Zellgruppe. 

Die Mehrzahl der untersuchten Larven ist jedoch noch nicht voll- 
- kommen symbiontenfrei. Meist sind im Mycetom eine oder zwei Zellen 
nachweisbar, welche einige verkiimmerte Mikroorganismen enthalten. 
Nun ist zu bedenken, da die Préparation der Larven meist auf mittlerer 
Altersstufe erfolgt ist, wahrend die Antibiotika bei den tibrigen Larven 
bis zum Abschlu8 der Entwicklung weiterwirken konnten. Tatsachlich 
zeugten die erwachsenen Kafer, welche ihre gesamte Entwicklung in 
praparierten Kornern durchgefiihrt hatten, in normalen, unbehandelten 
Medien fast ausnahmslos sterile Nachkommen. Somit ist auch fir 
C. granaria die vollstandige Ausschaltung der symbiontischen Mikro- 
organismen durch Aureomycin und Terramycin als gesichert anzu- 
nehmen. 

Die Wirkung der Antibiotika macht sich in der Larvalentwicklung 
am stirksten bemerkbar und fiihrt bei C. oryzae schon bald zum Tod 
der Symbionten, wahrend bei C. granaria manche Bakterien etwas langer 
widerstehen. Kin zweiter Entwicklungsgang in vorbehandelten Kornern 
fihrt auf jeden Fall auch hier zum Ziel. Die Entscheidung, welches der 
beiden Antibiotika die gréBere hemmende und bakterizide Wirkung 
besitzt, ist schwer zu fallen, und die Ergebnisse berechtigen nicht, einem 
von beiden den Vorzug zu geben. 

Die bereits in den Schnittpraparaten sichtbaren Verdnderungen der 
in den Ovariolenendkammern lokalisierten Symbionten gaben die Ver- 
anlassung, den Formwandel der Bakterien, der sich mit dem Einflu8 
der Antibiotika einstellt, eingehender zu untersuchen. Diese morpho- 
logischen Veranderungen der Calandra-Symbionten tiberraschen keines- 
wegs, da zahlreiche andere Mikroorganismen auf die Behandlung mit 
antibiotischen Therapeutika hin ebenfalls atypische Wuchsformen aus- 
bilden (Braun und Mitarbeiter 1954). Genauere Einzelheiten der fort- 
schreitenden Gestaltveranderungen konnten nur Ausstrichpraparate 
der behandelten Symbionten erkennen lassen. Nach 10- und 22-tagigem 
Aufenthalt wurden daher weibliche Kornkafer prapariert und die Bak- 
terien der Ovariolenendkammern untersucht. 

Nach 10 Tage langer Einwirkung von Aureomycin zeigt die Mehrzahl 
der Bakterien kettenformige Gestalt. Mitunter sind bereits wenig- 
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gliedrige Teilstiicke oder sogar Einzelglieder zu beobachten. 22 Tage 
nach Versuchsbeginn hat sich die Zahl der Symbionten noch kaum ver- 
andert. Die langen Ketten tiberwiegen weiterhin; ferner sind Bakterien 
mit ausgepragterem Tinktionsvermégen vertreten und Formen, welche 
die Tendenz zum Aufrollen zeigen. 

Diese nur geringen Gestaltveranderungen stehen in keinem Verhaltnis 
zu den Umwandlungen, die sich bei der Behandlung mit Terramycin 
einstellen. Nach 10 Tagen sind auch hier vor allem die langen, schlanken 
Ketten zu sehen; die Tendenz zum Zerfall in Einzelglieder ist noch nicht 
sehr ausgepragt. Ferner sind Typen mit verdickten und gut farbbaren 
Enden vertreten. Ganz neuartig sind perlschnurférmige Bakterien. Sie 
sind in regelmaBigen Abstanden kugelig aufgetrieben und nehmen die 
Farbe an diesen Stellen besonders gut auf. Die Gestaltveranderungen 
der Symbionten machen in der Folge weitere Fortschritte, und nach 
22 Tagen zeigen die Bewohner der Endkammern eine verwirrende Viel- 
falt von Formen. Die normalen kettenférmigen Bakterien sind fast voll- 
standig verschwunden, und der tiberwiegende Teil stellt Fragmente von 
unterschiedlicher GroBe dar. Manche Mikroorganismen sind stark auf- 
gequollen und farben sich kraftig an. Wieder andere sind an den Enden 
keulig aufgetrieben. Ferner sind zahlreiche schneckenférmig aufgerollte 
Mikroorganismen zu sehen, wie wir sie bereits bei den'Temperaturver- 
suchen kennengelernt haben. Sie unterscheiden sich von ihnen nur 
dadurch, daB sie aus kiirzeren Ketten aufgebaut sind. Die nach 10 Tagen 
schon vorhandenen perlschnurartig aussehenden Bakterien sind weiter- 
hin sichtbar. 

Solche, von der herkémmlichen Gestalt stark abweichende Wuchs- 
formen sind auch bei Symbionten von anderen Riisselkafern zu be- 
obachten. Die Ursache dirfte dabei ebenfalls ein schadigender Einflu8 
sein. SCHEINERT (1933) berichtet von Hylobius abietis, daB die Sym- 
bionten, welche wie bei den meisten anderen Riisselkdfern mit zu- 
nehmendem Alter abgebaut werden, bei der beginnenden Degeneration 
in verpuppungsreifen Larven typische Verdnderungen erleiden. Die 
gleichfalls fadenformigen Bakterien rollen sich schneckenférmig ein, 
andere bekommen an den Enden Anschwellungen, und auch die rosen- 
kranzartigen Formen fehlen nicht. Ahnliches beobachtete BucHNER 


(1933) bei Cryptorrhynchus. 


VI. Das Verhalten der sterilen Bakterienorgane 
bei Larven und Imagines 
Nach Verlust der symbiontischen Mikroorganismen enthalten die 
Larven beider Oalandra-Arten stets an gewohnter Stelle noch eine Gruppe 
von Zellen, die das rudimentare Mycetom darstellen. Vermutlich ist die 
7 Anlage der Bakterienorgane erblich fixiert, und die Bereitstellung der 
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Zellen erfolgt unabhaéngig vom Symbiontenschatz. Daraus ergibt sich 
die Frage, ob in der weiteren Entwicklung der symbiontenfreien Indivi- 
duen alle Stadien der Bakterienorgane wiederkehren, die den Zyklus 
(s. S. 562) bei normalen symbiontenhaltigen Tieren ausmachen. 

Wenig verbleibt zu sagen tiber die sterilen Larvalmycetome, da sich 
alle bisherigen Aussagen iiber Gro8e und histologischen Bau steriler 
Bakterienwohnstatten auf solche Organformen bezogen haben. Hin- 
gewiesen sei vor allem auf die Zellteilungen, welche wahrend der Larval- 
entwicklung in sterilen Mycetomen stattfinden. Bei Larven von C. gra- 
naria sind sie recht haufig zu beobachten, bei C. oryzae dagegen konnte 
nur in einem einzigen Fall eine Mitose wahrgenommen werden. Vor- 
nehmlich bei C. granaria erreichen die symbiontenfreien Larvalmycetome 
groBere AusmaBe und zeigen stets Anklange an die U-Gestalt besiedelter 
Mycetome. Die symbiontenfreien Mycetome der Reiskaferlarven bleiben 
im Gegensatz dazu stets sehr klein. Der geringe Umfang beruht sicher 
auf der nur minimalen Zellvermehrung im Laufe des Larvenwachstums. 

Nach abgeschlossener Entwicklung schreiten die Larven zur Ver- 
puppung, und wahrend dieser Zeit vollziehen sich in den besiedelten 
Mycetomen groBe umgestaltende Prozesse, die P. BUCHNER (1930) wie 
folgt beschreibt: ,,Das unpaare Mycetom gewinnt in alten Larven, sobald 
die Degeneration des Mitteldarmes begonnen, auf der Ventralseite 
innigere Fihlung mit dem jetzt auch hier nach hinten auswachsenden, 
vom Anfangsdarm her gebildeten neuen Mitteldarm, schiebt seine Zell- 
massen zwischen Muskularis und Darmepithel ein und verteilt sie, indem 
sie teils nach hinten, teils um den Darm herum riicken, so, daf sie ihn 
schlieBlich genauso allseitig umlagern, wie bei Formen mit zirkuliren 
Larvalorganen.‘‘ Ein gliicklicher Zufall wahrend der Untersuchungen 
an normal besiedelten Tieren spielte mir ein Objekt in die Hinde, das 
dieses eindrucksvolle und nur kurze Zeit dauernde Stadium der Ein- 
wanderung der infizierten Bakteriocyten in den neu entstehenden Mittel- 
darm zeigt (Abb. 16a). Die Bildung des imaginalen Mitteldarmes ist 
bereits weit fortgeschritten, und zwischen den vielgestaltigen, vakuolen- 
reichen Darmzellen und der Muscularis befinden sich die umfangreichen, 
mit Symbionten dicht besiedelten Bakteriocyten. 

Mit dem Ubergang zur Metamorphose stellen sich an den sterilen 
Larven beider Arten die nimlichen Prozesse ein. GroBe Schwierigkeiten 
bereitete es, bei symbiontenfreien Larven das der Abb. 16 a entsprechende 
Stadium zu finden. Entweder erfolgte die Praparation der Puppen zu 
friih, und das Mycetom war noch vollig kompakt, oder zu spat, und die 
Darmzotten lagen bereits fertig ausgebildet vor. Um dies zu vermeiden 
wurden mehrere ausgewachsene Larven aus den Kérnern prapariert und 
ihr weiteres Verhalten beobachtet. Nach 24 Std etwa streckten sich die 
Larven, und die entstandenen Pronymphen zeigten bald im Vorder- 
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Abb, 16a—d.a C.granaria: Schnitt durch den 
neugebildeten Mitteldarm, die Hinwanderung 
der Mycetocyten zeigend. b C. granaria: 
Einwanderung der sterilen Bakterienzellen 
in den imaginalen Mitteldarm. c C. granaria: 
Darmzotte einer jungen Imago mit sterilen 
Bakterienzellen. d C. granaria: Ovariolenend- 
kammer eines soeben geschliipften Weibchens 
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abschnitt kraftige Imaginalscheiben. Wenige Stunden spater begannen 
die Tiere mit dem Abstreifen der Larvenhaut. Die Kopfkapsel springt 
dabei zwischen den Mandibeln auf, und mit kraftigen Bewegungen 
schiittelt das Tier die Haut ab. 48 Std nach Beginn der Langsstreckung 
lagen die fertigen Puppen vor, und nach weiteren 2 Std wurden sie 
fixiert. Alle Puppen zeigen die Einwanderung der sterilen Bakterienzellen 
in den Darm! 

Mit Beginn der Metamorphose lockert sich das ,,Mycetom“ auf, und 
seine Zellen riicken naher an den Darm. Wahrend der Bildung des 
Mitteldarms, die schon bald eingeleitet wird, wandern diese Zellen 
zwischen Darmepithel und Muscularis nach hinten und verteilen sich 
auch auf die Dorsalseite. Die ,,Bakteriocyten® unterscheiden sich von 
den Zellen des Darmes durch ihre gréBeren Kerne und das kraftig ange- 
fairbte Plasma (Abb. 16b). Mit der Ausbildung der Zotten kommen die 
unbesiedelten Bakterienzellen ebenfalls in deren Endabschnitte zu liegen. 
Sie ordnen sich in Gruppen an der Grenze der Darmzellen und der sich 
stark vermehrenden Kryptenzellen an (Abb. 16c, vgl. Abb. 7a!). Es ist 
begreiflich, daB in den erwachsenen Kafern der Abbau dieser Zellen 
nur unter besonders ginstigen Umstanden zu beobachten ist. Er muf8 
aber in gleicher Weise wie bei normal infizierten Tieren mit dem Aus- 
schluB der ,,Bakteriocyten“‘ vonstatten gehen, da bei alteren symbionten- 
freien Tieren in den Darmzotten keine Bakterienzellen mehr nach- 
gewiesen werden kénnen. Auch bei vollkommener Abwesenheit der Sym- 
bionten verlauft der Zyklus der Bakterienorgane nach dem iberlieferten 
Rhythmus. Die Ausbildung der Ovariolen nimmt ebenfalls den gleichen 
Verlauf wie bisher. Unmittelbar nach dem Schliipfen sind die End- 
kammern klein und zeigen noch zelligen Aufbau (Abb. 164d). 


VII. Das Nutzproblem der Calandra-Symbiose 


1. Untersuchungen an symbiontenhaltigen und symbiontenfreien Korn- und 
Reiskifern 

Die wie in anderen Biindnissen von Tier und Pflanze auch bei den 
Calandra-Arten sichtbaren sinnvollen Einrichtungen legen die Vermu- 
tung nahe, da den Konsortien ein tieferer Sinn zukommt. Doch erst 
der einwandfrei nachgewiesene Nutzeffekt, den die vergesellschafteten 
Mikroorganismen vermutlich ihrem Partner bieten, erlaubt, die Gemein- 
schaft als Symbiose zu kennzeichnen. Daher miissen letzten Endes alle 
Untersuchungen in diese Frage einmiinden. Nach den Temperatur- und 
Wirkstoffversuchen, welche die vollkommene Ausschaltung der Bakterien 
bei C. granaria und CO. oryzae erméglichten, scheint nun die Frage ange- 
bracht: Wie verhalten sich die kiinstlich symbiontenfrei gemachten Korn- 
und Reiskafer im Vergleich zu ihren bakterienhaltigen Artgenossen ? 
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Nach den bisherigen Erfahrungen an der agyptischen Rasse von C. gra- 
naria, die offensichtlich den Verlust der Mikroorganismen iibersteht, 
ist die Lebensnotwendigkeit ihrer Symbionten in Frage gestellt. 

Wie schon mehrfach erwahnt, leben die Kornkifer in den Ver- 
mehrungskulturen und wahrend der Versuche ausschlieBlich auf ent- 
spelztem Hafer—fiir diese Art ein vorziigliches Nahrmedium —, dagegen 
werden die spater hinzugezogenen Reiskafer fast ausschlieBlich auf Milo- 
korn gehalten. Gerade die Wahl des ersten Mediums erweist sich fiir 
die Analyse der funktionellen Bedeutung der Mikroorganismen als 
besonders gliicklich. 

Die F,-Generation der warmebehandelten Versuchstiere entwickelt 
sich in geschaltem Hafer bei normalen Zuchtbedingungen ohne jegliche 
Verzégerung. Erstaunlicherweise férdert die Praparation mehrerer 
Haferk6rner nach Ablauf einer entsprechenden Frist, nach der die F,- 
Generation in Gestalt ausgewachsener Larven vorliegen miBte, wohl 
Larven zutage, die jedoch klein und vertrocknet sind. Die anschlieBende 
umfassende Untersuchung ergibt von 100 praparierten Larven 93 tote 
und 7 lebende. Die Ursache der grofen Mortalitat ist unerklarlich, da 
die Bedingungen fiir die Entwicklung gleich denen der Normalkulturen 
sind, die sich durch prachtige Vermehrung auszeichnen. 

Der folgende Versuch, bei dem sterile F,-Tiere und symbiontenhaltige 
Kafer als Kontrolle verwendet werden, bringt die Klarung: Von den 
symbiontenhaltigen Imagines werden im Laufe von 3 Tagen 60 Korner 
belegt. Diese enthalten zur Zeit der Praparation 18 Puppen, 8 Pro- 
nymphen und 34 ausgewachsene Larven. Die symbiontenfreien Weib- 
chen legen in der gleichen Zeit nur 24 Eier ab. Die daraus entstehenden 
Larven kénnen nach abgeschlossener Embryonalentwicklung die Hihiille 
verlassen, gehen jedoch ausnahmslos in den nachsten Tagen ein. In 
zahlreichen Parallelversuchen wiederholt sich diese Erscheinung. Die 
F,-Generation der warmebehandelten Versuchstiere entwickelt sich in 
geschaltem Hafer normal, wahrend die von dieser Generation gezeugten 
Junglarven unmittelbar nach dem Verlassen des Kies eingehen. Das 
deutet unzweifelhaft darauf hin, daB die Ursache fiir das Absterben der 
Larven nicht auf duBeren Faktoren beruht. Vermutlich steht der Tod 
der Larven: in engstem Zusammenhang mit dem Verlust der sym- 
biontischen Mikroorganismen. Besteht diese Vermutung zu Recht, so 
ist bei den sterilen Kafern von C. oryzae, welche sich lediglich von Milo- 
korn nahren, gleiches Verhalten zu erwarten. Nach dem Abschlu8 der 
erneuten Reifungsperiode zeigen sich bald in den Getreidesamen die 
Larven der ersten Filialgeneration. Ihre weitere Entwicklung verlauft 
in herkémmlicher Weise. Bei Weiterzucht der fertigen Kafer auf Milo 
stellen sich bei der F,-Generation sowie bei den folgenden keinerlei 
 Ausfallserscheinungen ein. Fir die Erklarung dieser Tatsache stehen zwei 
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Uberlegungen zur Diskussion: Die Mikroorganismen sind fiir C. granaria 
lebensnotwendig, wihrend C. oryzae ohne sie auszukommen vermag, oder 
aber die Bakterien sind fiir beide Arten in gleichem Mafe wichtig, und 
lediglich auf Grund des ausreichenden Nahrgehaltes der Milokérner kann 
sich C. oryzae am Leben erhalten. Der geschalte Hafer dagegen enthalt 
mindestens einen oder gar mehrere der von den Bakterien produzierten 
Stoffe nicht oder in zu geringer Konzentration. Die Klarung erbringt 
das Experiment. 

Symbiontenfreie F,-Tiere von C. granaria, die bisher auf geschaltem 
Hafer lebten und deren Filialgeneration unmittelbar nach Verlassen der 
Eihiille eingeht, werden fiir 20 Tage zum Belegen auf Milo, anschlieBend 
auf Hafer zuriickgegeben, und sterile, auf Milokorn lebende Reiskafer 
legen im gleichen Zeitraum ihre Hier in entspelzten Hafer ab. Das Resul- 
tat der spateren Préparation entspricht ganz den Erwartungen. Die 
Junglarven von C.granaria, welche unter den gleichen Bedingungen 
in Hafer absterben, zeigen in Milo normale Vitalitat. Sie entwickeln 
sich fernerhin uneingeschrankt, und nach abgeschlossener Verpuppung 
erscheinen bald die fertigen Kafer. Bei Weiterzucht auf Milo lassen 
auch sie trotz des Symbiontenverlustes keine Mangelerscheinungen 
erkennen. 

Bemerkenswert ist die Beobachtung an den erwachsenen Kornkafern, 
die zur Hiablage fir 20 Tage auf Sorghum lebten. Ihre Nachkommen 
gehen im geschalten Hafer nach AbschluB der Belegzeit nicht mehr 
unmittelbar nach dem Verlassen der Eihiille ein, sondern bleiben iiber 
einige Zeit am Leben. Zum Teil vollenden sie die 2. und 3. Hautung. 
In der Folge stellen sie jedoch ohne ersichtlichen Grund die Nahrungs- 
aufnahme ein und sterben ab. Die in Hafer abgelegten Kier der sterilen 
Reiskafer vermégen sich ebenfalls zu lebensfahigen Larven zu ent- 
wickeln, doch verzégert sich das Erscheinen der fertigen Kafer auBer- 
halb der Korner im Vergleich zu den in Milo heranwachsenden Tieren 
um mehr als 1 Woche. Dagegen ist bei symbiontenhaltigen Reiskafern 
die Entwicklungsgeschwindigkeit gréBer als bei den Kornkafern. Bei 
Weiterzucht in geschaltem Hafer stellen sich in der Folge die nimlichen 
Erscheinungen wie bei C. granaria ein. Die abgelegten Kier ergeben wohl 
lebende Larven, die aber nur wenige Tage am Leben bleiben und dann 
ausnahmslos absterben. Diese Ergebnisse berechtigen zu weitreichenden 
SchluBfolgerungen. 

Zunichst zeigt sich, dafs die vergesellschafteten Mikroorganismen fiir 
beide Arten eine auBerordentlich grofe Bedeutung haben als Lieferanten 
einer oder mehrerer Substanzen, die das Larvenwachstum auffallig be- 
ginstigen. Der Verlust der intrazellularen Bakterien bringt sowohl die 
Korn- als auch die Reiskafer in gré8te Abhingigkeit vom Nahrsubstrat. 
Der glatte Verlauf der postembryonalen Entwicklung setzt ausreichende 
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Mengen der namlichen Stoffe in'der Nahrung voraus, die demnach fiir 
die Calandra-Symbionten nicht spezifisch sind, sondern im Pflanzen- 
reich weitere Verbreitung besitzen. Der Verdacht, da8 es sich hierbei 
um vitaminartige Substanzen handelt, ist naheliegend. Der Tod der 
symbiontenfreien Larven wire demnach die Folge einer typischen Avi- 
taminose. Offensichtlich ist dieses unbekannte Prinzip, welches ich aus 
Unkenntnis seiner Natur vorlaufig Faktor P nennen will, in dem ver- 
wendeten Milokorn reichlich enthalten, so daB der Symbiontenverlust 
sich nicht bemerkbar macht, wahrend dem geschalten Hafer der Faktor P 
fehlt oder nur in unzureichender Menge vorhanden ist. Der unmittelbare 
-Tod der symbiontenfreien Larven nach Verlassen des Eies bei mangel- 
hafter Nahrung kennzeichnet den Faktor P als eine fiir die larvale Ent- 
wicklung der Calandren ungemein wichtige Substanz. Die innige Ver- 
gesellschaftung der Calandren mit den Mikroorganismen, die den wirk- 
samen Faktor P in reichem Ma8e zur Verfiigung stellen, offenbart eine 
auBerordentlich gliickliche Verbindung. Das fehlende Vermégen zur 
Higensynthese wurde durch die Aufnahme der Bakterien annulliert 
und gleichsam k6rpereigene Produktionsstatten fiir diese déuBerst bedeut- 
same Substanz geschaffen. 

Die Untersuchungen zeigen aber noch mehr bemerkenswerte Ergeb- 
nisse. Zur Vorbereitung des obigen Versuchs lebten sterile F,-Tiere von 
C. granaria fir 20 Tage auf Milo. Die Larven aus den EKiern, welche nach 
einem Aufenthalt von 10 Tagen in geschaltem Hafer abgelegt worden 
waren, starben nicht mehr unmittelbar nach dem Schliipfen, sondern 
erst nach Vollendung einiger Entwicklungsstadien. Die Erscheinung ist 
nur durch die Annahme erklarlich, da8 wahrend des kurzfristigen Aufent- 
haltes der in Milo ausreichend enthaltene Faktor P aufgenommen und 
zum Teil gespeichert wurde. Die weiblichen Tiere dieses Versuchs 
konnten ihn im Vergleich zu den sterilen, ausschlieBlich auf Hafer 
lebenden Imagines den reifenden Hiern reichlicher mitgeben, so dai} die 
Junglarven iiber langere Zeit am Leben blieben. Gleiches gilt auch fir 
die auf Milo lebenden Reiskafer, deren in Hafer abgelegte Kier mit 
einem mengenmafig gréBeren Gehalt an wirksamer Substanz in der 
ersten Generation noch vollwertige Kafer ergaben, wihrend die Mangel- 
erscheinungen sich erst bei den von ihnen gezeugten Nachkommen be- 
merkbar machten. Um ein Vielfaches gréper aber sind die Substanz- 
mengen des Faktors P, welche die Bakterien ihren Wirten zur Ver- 
fiigung stellen. Hier machen sich jene vortrefflichen Higenschaften 

_ bemerkbar, welche die pflanzlichen Mikroorganismen als besonders nutz- 
bringende Giaste erscheinen lassen. Es fehlen ihnen noch jegliche Regu- 
lationsméglichkeiten, um die Synthese der lebenswichtigen Aufbaustoffe 
auf den eigenen Bedarf zu beschrénken, weshalb der Uberschu8 der 
- reichlich produzierten Wuchsstoffe von anderen, héher organisierten 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 4lb 
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Lebewesen zur Komplettierung des Vitaminbedarfs in Anspruch ge- 
nommen werden kann. Nach Ausschaltung der Mikroorganismen in den 
erwachsenen Kafern sind die Vorrate in den Tieren trotz des eigenen 
Bedarfs, den der Aufenthalt auf dem geschalten Hafer mit sich bringt, 
noch so gro, daB die reifenden Hier solche Mengen des Faktors P er- 
halten kénnen, welche die Entwicklung der gesamten F',-Generation bis 
zu fertigen Kafern gestatten. Erst in dieser Generation sind die Vorrate 


[ Lely ¢ erschépft, und der Wirkstoff- 

Tabelle 3. Entwicklungsméglichkeit und Ent- gehalt der Eier, welche die 
wicklungsdauer kiinsilich symbiontenfrei ge- te Filial ti 

machter Kornkdfer in verschiedenen. EOL ED EEE OS Tae 

Getreidearten ben sollten,reicht gerade fiir die 


“Taw | Mio Worn] iiater [Game] mis Embryonalentwicklung ~ aus. 
Unterbleibt die weitere Zu- 
33 fuhr:,des Faktors P mit der 
34 2 Nahrung, so sind die Larven 
35 1 1 ; 
36 hy ‘at zum Tode verurteilt. 
37 3 Im weiteren Verlauf wird 
oe A | an Hand einiger Getreidespe- 
AO 3 ) ae cos De zies die Abhangigkeit der in- 
41 3 . | dividuellen Entwicklung vom 
2 7. : ———_ Wirkstoffgehalt der Nahrung 


i } ave bei symbiontenhaltigen und 
Entwicklungsdauer der Tiere in Tagen, : : xi 
gerechnet vom Ende der Hiablage bis zum symbiontenfreien Kornkéfern 
Erscheinen der Kafer auBerhalb des Kornes. gepriift und eine Analyse der 

. Bedeutung der intrazellularen 
Mikroorganismen fir die Verbreitung versucht. Zur Untersuchung 
gelangen jeweils Milo, Weizen, Hafer, Gerste und Mais. 

Je 30 sterile F,-Tiere von C. granaria, deren Parentalgeneration 
mit Hilfe erhéhter Temperatur symbiontenfrei gemacht worden war 
und die auf geschaltem Hafer keine entwicklungsfaihige Nachkommen- 
schaft zeugen, werden fiir 3 Tage zum Belegen auf die verschiedenen 
Getreidearten gegeben und die belegten K6rner unter optimalen Be- 
dingungen mit konstant 28° C und 80—85% RH gehalten. Das 
Ergebnis ist in Tabelle 3 dargestellt. 

Wie nicht anders zu erwarten, entstehen aus den abgelegten Eiern 
im geschalten Hafer junge Larven, die nur wenige Tage am Leben bleiben 
und in der Folge ausnahmslos eingehen. Doch nicht allein auf diese 
Spezies bleiben die auffalligen Erscheinungen beschrinkt. Auch ge- 
schélte Gerste und Mais stellen fiir die symbiontenfreien Junglarven 
auBerst ungiinstige Nahrmedien dar, die offenbar wie der entspelzte — 
Hafer den Wachstumsfaktor P in unzureichender Menge oder gar nicht 
enthalten. Fiir die geschliipften Larven bestehen keine weiteren Ent- 
wicklungsméglichkeiten, und sie fallen in wenigen Tagen dem Tod anheim. 
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Ginstiger gestalten sich die Verhdltnisse fiir jene Larven, die sich von 
Weizen nahren. Wohl sind von den sterilen Imagines nur wenige Kier 
abgelegt worden, doch vermégen sich die daraus schliipfenden jungen 
Larven am Leben zu erhalten. Sie nehmen in der Folge rasch an GréBe 
zu, und 35 Tage nach Abschlu8 der Belegzeit erscheint der erste Kafer 
auBerhalb der Korner. Es besteht kein Zweifel, da Weizen den 
Faktor P in ausreichendem Mafe enthilt. Die besten Entwicklungs- 
méglichkeiten bietet jedoch Milo. Bereits nach 34 Tagen erscheinen die 
ersten beiden Tiere, und in 


den darauffolgenden verlassen Tabelle 4. Entwicklungsdauer symbiontenhal- 
mia ior imearechedlidet tiger Kornkdfer in verschiedenen Getreidearten 


Zahl die Korner. Offensicht- Tage | Milo |Weizen| Hafer | Gerste | Mais 
lich ist mit dem Verlust der 
symbiontischen Mikroorganis- ie ree 1 1 
men eine einschneidende Be- 31 3 1 1 1 1 
grenzung des Lebensraumes BS 4 ; , one a 
verbunden, da nur noch wenige 34 2 1 gods ee 
Getreidearten geeignete Ent- 35 7 1 sl. — 
~ wicklungsméglichkeiten _ bie- . : : : an : 
ten. Demgegeniiber zeigen 38 4 2 7 3 rs 
symbiontenhaltige Kornkafer 39 7 2 7 2 = 
unter den namlichen Bedin- 5 : : 2 cet oe 
gungen ein ganz anderes Ver- 42 — — 1 1 1 
halten (Tabelle 4). a Rae eat Phe Lag 
Die bemerkenswerteste Tat- 45 ae ve ne saat et 
sache ist wohl, da aus allen 34. 13 42 nl 


Getreidearten lebende Kafer 

hervorgehen. Ihre Zahl ist bei Mais nicht sehr bedeutend, und sicher- 
lich bietet er von allen gepriiften Spezies die ungiinstigsten Ent- 
wicklungsméglichkeiten. Giinstiger liegen die Verhaltnisse bei den 
Gerstetieren, deren Nachwuchsrate fast mit jener vom Weizen tiber- 
einstimmt. Die vordem vollig unzureichende Entwicklungsgrundlage 
des Hafers ist ebenso wie bei Mais und Gerste gewichen, ja mit 
42 Tieren stellt diese Gruppe die zahlenmaBig stiirkste Nachkommen- 
schaft. Neben der durchgehénden Entwicklung in allen Getreidespezies 
und der im Vergleich zu den sterilen Tiereh vermehrten Eiproduktion 
zeigt der Versuch noch weitere bemerkenswerte Tatsachen, fiir deren 
Ursache wir die Mikroorganismen verantwortlich machen miissen. In 
allen Versuchsgruppen erscheinen die ersten voll entwickelten Kafer 
bereits am 30. oder 31. Tag auBerhalb der Korner, wahrend die sterilen 
Tiere friihestens nach 34 Tagen ihre Entwicklung abgeschlossen haben. 
Dieser Unterschied von 4 Tagen deutet darauf hin, da auch in Milo 
~ und Weizen der Faktor P nicht in der fiir die Entwicklung der Calandren 
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nétigen optimalen Menge enthalten ist, und erst die zusatzliche Produk- 
tion der Mikroorganismen erlaubt den Abschlu8 des postembryonalen 
Wachstums in der kiirzest méglichen Frist. Mit diesen giinstigen Voraus- 
setzungen wird das Minimum der Entwicklungsdauer erreicht. Kinen. 
bedeutsamen Hinweis auf die Produktionsleistung der symbiontischen 
Bakterien geben die Versuchstiere von Hafer, Gerste und Mais, die ja 
in ihrer Nahrung den Faktor P nicht vorfinden und allein auf jene 
Substanzmengen angewiesen 

Tabelle 5. Die Entwicklungsdauer von C. gra- sind, welche die Mikroorganis- 
naria var. africana in verschiedenen men zur Verfiigung stellen. 


ON ee Die Menge ist so groB, daB die 
Tage | Milo |Weizen| Hafer | Gerste | Mais Larven ohne zusatzliche Be- 
99 = “mi standteile im Nahrsubstrat 
33 ) 1 Sa = es ihre Entwicklung in der kiir- 
34 2 3 7 ia Bac zest moglichen Zeit vollenden 
= 5 2 as; = = kénnen, mit anderen Worten, 
37 1 — = —_ = die Symbionten stellen ihren 
. - 1 2 eres Wirtsorganismen — optimale 
40 ; AS tea 1 | 1 Mengen des Faktors P zur 
41 ig = 1 a a Verfiigung. 

a 5 rs wid ie eh Aus naheliegenden Griin- 
44 ah re 1 eee 5 den scheint die gleiche Ver- 
45 Dan ee te 1 ant ae suchsserie mit der dgyptischen 
e ne l l 1 Rasse des Kornkafers, Calan- 
48 — os — — = dra granaria var. africana, 

10°)" 83 6 3 3 angebracht, die ebenfalls den 


einstigen Symbiontenschatz 
eingebuBt hat, die aber entwicklungs- und lebensfahig ist. Die bisher 
auf geschiltem Hafer lebenden Tiere werden in gleicher Weise fir 
3 Tage auf die verschiedenen Getreidearten gegeben, die belegten 
Korner; wie in den vorhergehenden Versuchen, unter optimalen Be- 
dingungen bei 28° C und 80—85% RH gehalten. Das Ergebnis ist 
in Tabelle 5 niedergelegt. | 
Wiederum stellt sich das Milokorn als das beste N&ahrmedium dar, 
das fiir die erwachsenen Tiere den meisten Anreiz zur Eiablage bietet 
und aus dem mit einer 4tagigen Verzdgerung die ersten fertigen Kafer 
hervorgehen. Auch der Weizen ist eine ahnlich gute, dem Milokorn nur 
wenig nachstehende Nahrungsgrundlage. Ganz im Gegensatz zu den 
kiinstlich symbiontenfrei gemachten Tieren vermégen sich die Larven 
der digyptischen Kornkiéferrasse auch in den iibrigen Getreidearten zu 
entwickeln. Doch auch hier ist eine duBerst starke Entwicklungsver- 
zogerung festzustellen, da bei Hafer als Nahrungsgrundlage die Imagines 
nach 39, bei Gerste nach 40 und bei Mais gar erst nach '41'Tagen auBer- 
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halb der Korner erscheinen. Die letzten der nur wenigen Kaifer schliipfen 
mit einer 14tagigen Differenz im Vergleich zu den ersten in Milo und 
Weizen aufgewachsenen Tieren. Die Imagines der letzten 3 Versuchs- 
gruppen sind ausnehmend klein, haufig nur halb so groB wie die aus 
Weizen und Milo stammenden (Abb. 17). 

Welch ungiinstiges Medium Gerste als Futtergrundlage bietet, offen- 
bart ein Parallelversuch, in dem je 20 Tiere von C. granaria var. africana 
iiber langere Zeit auf Weizen und Gerste lebten. Die Auszaihlung nach 
75 Tagen zeigt folgendes Ergebnis: Auf Weizen haben sich die Kafer 
stark vermehrt, und ihre Zahl ist auf 127 angestiegen. Ferner sind in 
den K6rnern selbst viele schliipfreife Imagines, Puppen und ausgewach- 


' % 


Abb. 17. Die Abhangigkeit der Kérpergr68e vom Wirkstoffgehalt der Nahrung bei sym- 

biontenhaltigen und symbiontenfreien Calandren. Links: Symbiontenhaltiger Kornkéafer, 

der sich in geschaéltem Hafer entwickelt hat. Mitte und rechts: C. granaria var. africana: 
Die Tiere sind in entspelztem Hafer (Mitte) und Weizen (rechts) aufgewachsen 


17 


sene Larven vorhanden. Dagegen ist die Vermehrung bei Gerste duBerst 
gering. Insgesamt sind hier nur 33 Tiere sichtbar, darunter 7 tote Kafer. 
Die effektive Zuwachsrate betragt demnach lediglich 6 Tiere. 

Wohl weisen die Ergebnisse klar darauf hin, daB auch die agyptische 
Varietit des Kornkafers in stairkstem Mae vom Wirkstoffgehalt der 
Nahrung abhangig ist, doch besitzt sie gegentiber den kiinstlich sym- 
biontenfrei gemachten Tieren eine geringe Uberlegenheit. Diese Tat- 
sache kann in verschiedenen Gegebenheiten ihre Begriindung haben. 
Denkbar ware, da die Kafer im Laufe der Zeit gelernt haben, mit den 
minimalen Mengen des Faktor P auszukommen, die sicher auch in Hafer, 
Gerste und Mais enthalten sind. Ich nehme an, daf sich die symbionten- 
freie Varietadt in gréBerem Mafe eine andere Mikroorganismenflora zu- 
gelegt hat. Vielleicht bewohnen diese Organismen das Innere des Darmes 
und synthetisieren ebenfalls den Faktor P, der den Larven jedoch nur 
in geringer Menge zuflieBt. 

Die Kornkafer, die heute zu den gefiirchtetsten Getreideschadlingen 
zahlen, sind nach ZacHER (1934) erst in historischer Zeit auf diese 
Nahrung iibergegangen. Der Autor konnte in Graéberfunden aus dem 
altesten Getreideland Agypten wohl zahlreiche andere, heute bekannte 
Schiidlinge, aber weder den Korn- noch den Reiskafer nachweisen. Er 
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nimmt an, da sowohl C. granaria als auch C. oryzae urspriinglich in 
Indien beheimatet waren und dort von Eicheln lebten, wie auch heute 
noch die beiden dort heimischen Arten Calandra sculpturata GYLL. und 
Calandra glandium Msut. sich in den Friichten von Quercus incana sowie 
Quercus dilatata entwickeln. Sicher reichen die Anfange der Calandra- 
Symbiose in diese Zeit zuriick, und die Vereinigung der beiden Organis- 
menarten geschah im Hinblick auf diese Nahrungsgrundlage. Somit 
scheint ein weiterer Versuch interessant, in dem die Wachstumsméglich- 
keiten steriler und symbiontenhaltiger Larven von C. granaria in Eicheln 
geprift werden. 


Zahlreiche, bisher auf Hafer lebende Kornkaéfer mit und ohne Sym- 
bionten werden auf Samen von Quercus robur gegeben, und schon bald 
zeigen sich in den Friichten junge lebende Larven. Wahrend in der 
Folge nur die symbiontenhaltigen Formen an Gréfe zunehmen und 
37 Tage nach Versuchsbeginn als fertige Imagines die Korner verlassen, 
sterben die symbiontenfreien Larven wenige Tage nach dem Schliipfe 
aus dem Ei ab. 


Der offensichtliche Nutzeffekt der intrazellularen Symbionten, den 
zu analysieren die Hauptaufgabe dieser Arbeit gebildet hat, berechtigt, 
die bestehende Gemeinschaft der Korn- und Reiskafer mit den Bakterien 
als eine echte Symbiose zu kennzeichnen. Damit sind die Probleme der 
Calandra-Symbiose noch nicht erschépft, und mit der Loésung der einen 
Frage taucht sofort eine neue auf: Welcher Art sind die Stoffe, die die 
Mikroorganismen produzieren, d.h. was verbirgt sich hinter dem Fak- 
tor P? Mit einigen Versuchen wird die Analyse dieser Frage eingeleitet. 


2. Versuche mit dem Reismehlkifer Tribolium confusum 


Fir die weitere Aufdeckung der Natur des Faktors P scheinen Ver- 
suche mit ZJ'riboliwm confusum vorziiglich geeignet zu sein, da dessen 
Wirkstoffbedarf aus den Untersuchungen der Mitarbeiter des Paul 
Buchner-Instituts (G. Fr6spricn, A. Kocu, K. Orraaus, I. ScHwarz) 
genau bekannt ist. Da die Kornkafer nur mit Hilfe ihrer Symbionten in 
bestimmten Medien leben kénnen, bedarf zunachst die Frage einer 
Klarung, ob sich T'ribolium, der ja keine Symbiose mit Bakterien ein- 
gegangen ist, auch nur in einigen wenigen Getreidearten entwickeln 
kann. Zahlreiche Reismehlkafer werden daher zur Eiablage fiir einige 
Tage auf gemahlenen entspelzten Hafer gegeben. Nach Ablauf der 
Hizeit erscheinen die kleinen Larven, die in diesem Substrat rasch an 
GréBe gewinnen und schlieBlich lebensfahige Imagines ergeben. Wohl 
ware denkbar, daB ahnlich wie bei Calandra ein Vitaminvorrat vorhanden 
ist und Ausfallserscheinungen sich erst nach einigen Generationen ein- 
stellen, doch ist die Weiterzucht der Tribolien auf geschiltem Hafer 
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nach meinen bisherigen Beobachtungen unbegrenzt moéglich. Das be- 
rechtigt zu folgenden Uberlegungen: Der Faktor P ist mit keinem jener 
Vitamine identisch, die fiir die Entwicklung des Reismehlkafers ent- 
scheidend sind, oder er zahlt zu den 8 bekannten Wuchsstoffen, ist jedoch 
bei beiden Tierarten von unterschiedlicher Bedeutung. Wahrend der 
Faktor P fiir die Tribolien nur eine untergeordnete Rolle spielt und sie 
mit emer im geschalten Hafer méglicherweise vorhandenen minimalen 
Konzentration auszukommen vermégen, reicht diese Menge fiir die 
Calandren nicht aus. Diese Annahme scheint nicht allzu abwegig, da 
Tribolium und Calandra im System der Coleopteren entfernten Gruppen 
angehéren. Um zu entscheiden, welche der beiden Auffassungen zutrifft, 
unternehmen wir einen neuen Versuch. Dabei gehen wir von der Voraus- 
setzung aus, der Faktor P sei eines der 8 fiir Tribolium lebenswichtigen 
Vitamine, das auch im geschalten Hafer in Spuren vorhanden ist. Nun 
wissen wir, da mit hoheren Wuchsstoffdosierungen — wobei das MaB 
der Ertraglichkeit nicht tiberschritten werden darf — eine Entwicklungs- 
beschleunigung erfolgt. Zur Durchfihrung des Versuchs benétigen wir 
also eine zweite Substanz, die den Faktor P im Vergleich zum geschalten 
Hafer in gr68erer Konzentration enthalt. Stoffe dieser Art sind uns 
bereits bekannt, némlich Milo und Weizen. Erfolgt die Verpuppung der 
Reismehlkaferlarven in Milo frither als im geschalten Hafer, diirfen wir 
annehmen, da der Faktor P mit einem der von T'riboliwm benétigten 
Vitamine identisch ist. 

In beiden Substraten nehmen die Larven rasch an GroBe zu und 
schreiten bald zur Verpuppung. Tatsachlich sind in Milo nach 18 Tagen 
bereits 4 Puppen und 8 Pronymphen vorhanden, wahrend im geschalten 
Hafer nur 3 Pronymphen sichtbar sind. Puppen treten erst am nachsten 
Tag auf. 

Nach den schwerwiegenden Folgen, die der Verlust der Symbionten 
mit sich bringt, ist der Unterschied von einem Tag zu gering. als dal 
er zu einer eindeutigen Aussage berechtigen kénnte. Er mag zum Teil 
darauf beruhen, da der Vitamingehalt im gemahlenen Milo allgemein 
etwas gréBer ist als im Hafer, da das maschinell vorgenommene Ent- 
spelzen bei letzterem haufig den Verlust der vitaminreichen Keimlinge 
mit sich bringt. Vielmehr méchte ich annehmen, daf} der Faktor P 
nicht mit einem der Wuchsstoffe identisch ist, die 7'riboliwm confusum 
fiir den glatten Verlauf der Entwicklung benétigt. Die Klarung seiner 
Natur bleibt der weiteren Arbeit vorbehalten. 


VIII. Diskussion der Ergebnisse 
Ergeben sich mit dem Verlust der Mikroorganismen solche eindeutigen 
Ausfallserscheinungen wie bei Calandra, so diirfen wir mit Recht den Sym- 
- bionten im Organismus des Insekts eine groBe Bedeutung zuerkennen. 
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Die Verbindung der Calandren gerade mit diesen Mikroorganismen, 
welche den fiir die Entwicklung der Kafer so wesentlichen Faktor P 
in tiberreichem Mae zur Verfiigung stellen, trigt in groBem Umfang 
zur Ausweitung des Lebensraumes von C. granaria und C. oryzae bei. 
Gleichzeitig gibt diese Vereinigung einen Hinweis auf die sorgsame Aus- 
lese, mit der die Insekten unter der Vielzahl der Bakterien und Hefen 
den geeignetsten Partner ausgewahlt haben. Eine solche Auslese miissen _ 
wir trotz mancher Kritik (Martini 1932, W. Scawarrz 1935, M. MULLER 
1934) annehmen. Sind die vergesellschafteten pflanzlichen Gaste fir 
spezielle Aufgaben bestimmt und nach der Art ihrer Leistungsfahigkeit 
fiir die besonderen Bediirfnisse der Wirtsorganismen ausgewahlt, scheint 
es nicht verwunderlich, wenn mit der vollkommenen Ausschaltung der 
Mikroorganismen von Objekt zu Objekt sich recht verschiedene Aus- 
fallserscheinungen bemerkbar machen. Bei C. granaria und C. oryzae 
erleidet das individuelle Wachstum keinerlei EinbuBe, sofern das Nahr- 
medium ausreichende Mengen jener Substanz enthalt, welche bisher die 
symbiontischen Mikroorganismen zur Verfiigung gestellt haben. In un- 
giinstigen Substraten jedoch macht sich der Bakterienverlust mit all 
seinen schwerwiegenden Folgen sofort bemerkbar. Ahnlich einschnei- 
dende Folgen bringt der Symbiontenverlust beim Brotkéfer, Sitodrepa 
panicea, und dem Tabakkafer, Lasioderma serricorne, mit sich (KocH 
1933, 1934; BLEweErT u. FRAENKEL 1944). Ohne Symbionten kénnen 
sie in ihrer herkO6mmlichen Nahrung nur mit ausreichenden Zusatzen 
von wuchsstofffreier Hefe oder Hefeextrakten gedeihen. Der ebenfalls 
sich von Kornerfrichten nahrende Getreideplattkafer Oryzaephilus 
surinamensis zeigt nach Ausfall seer Symbionten im Vergleich zu den 
bakterienhaltigen Artgenossen kein abweichendes Verhalten und laBt 
sich ohne Behinderung unbegrenzt weiterziichten (KocH 1936). Auch in 
kiinstlicher Diat mit Vitaminzusaétzen sind die Verschiedenheiten nur 
geringfiigig (PANT u. FRAENKEL 1954, Pant 1954). Aus diesem Grunde 
den Oryzaephilus-Symbionten jeglichen Nutzen abzusprechen, scheint 
mir nicht angebracht, da sicher wie in allen anderen Fallen die Eigen- 
synthese der Mikroorganismen Uberschiisse an Wuchsstoffen hervor- 
bringt, die den Wirtsorganismen zugute kommen. Sie bilden zumindest 
eine wertvolle Erginzung der Nahrung. In neuester Zeit gelang A. HUGER 
(1956) die weitgehende Ausschaltung der Symbionten von Rhizopertha 
dominica, einem Getreideschadling, der nach Symbiontenverlust noch 
kein abweichendes Verhalten erkennen la8t. Inwieweit haufig noch vor- 
handene, geringe Bakterienreste fiir die Lebensfihigkeit der Kafer und 
Larven verantwortlich gemacht werden kénnen, bleibt dahingestellt. 
Die bisherigen Erfahrungen an kiinstlich symbiontenfrei gemachten 
Tieren, die bei Hefe- oder Vitaminzusiitzen zur Nahrung hinsichtlich 
des Wachstums kaum den symbiontenhaltigen nachstehen (Koc 1933, 
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BLEWETT u. FRANKEL 1944, AscHNER u. Ries 1933, Pucuta 1955), 
deuten zusammen mit den Beobachtungen an symbiontenhaltigen Tieren, 
die in groBem Mae vom Vitamingehalt der Nahrung unabhangig sind 
(DE Memon, THorp u. Harpy 1947), klar darauf hin, daB den Sym- 
bionten wohl in den weitaus meisten Fallen die Produktion von Vitaminen 
zukommt. Hierfiir sprechen auch die gegliickten Ziichtungsversuche an 
den Symbionten von Rhagium bifasciatum und Rh. inquisitor (GRABNER 
1954), Pseudococcus citri (FINK 1952) und Mesocerus marginatus (Hv- 
BER’). Vermutlich diirfen wir den Faktor P der Calandra-Symbionten 
als eine ahnlich geartete Substanz betrachten, Die Entwicklungsfahig- 
keit der agyptischen Rasse des Kornkafers, die ja ohne Symbionten zu 
leben vermag, bei eingehenderem Studium aber doch auffallige Unter- 
schiede gegentiber den symbiontenhaltigen Artgenossen bekundet, schien 
Mansour (1930) beweiskraftig genug, den Calandra-Symbionten_ jeg- 
lichen Nutzen abzusprechen. In der Folge auBert sich Mansour (1934) 
recht kritisch zu der Auffassung, die den vergesellschafteten Mikro- 
organismen eine besondere Funktion zuerkennen méchte. Er weist dabei 
vor allem auf Oryzaephilus und C. granaria var. africana hin. Bei Sito- 
drepa jedoch scheint ihm der Zeitpunkt fiir ein abschlieBendes Urteil 
noch nicht gekommen. 


Der Verlust der Mikroorganismen und seine Folgen sowie das Ver- 
halten der Bakterien wahrend des normalen symbiontischen Zyklus 
deuten unzweifelhaft darauf hin, daB bei C. granaria und C. oryzae die 
Symbionten nicht wahrend des gesamten individuellen Lebens benotigt 
werden. GroBe Bedeutung diirfte ihnen vor allem wahrend der post- 
embryonalen Entwicklung zukommen, in der fiir den ungehinderten 
Wachstumsverlauf ein groBer Bedarf an dem so wesentlichen Faktor P 
besteht. Die starke Vermehrung der Bakterien in dieser Zeit steht 
sicher in engster Beziehung zu den Anforderungen des Wirts. Ferner 
weist die rasche Elimination der Mitteldarmsymbionten nach Erreichen 
des adulten Stadiums darauf hin. Die wichtige Funktion, die den sym- 
biontischen Mikroorganismen bei den Korn- und Reiskafern in der Lar- 
valentwicklung zukommt, harmoniert mit Beobachtungen an anderen 
Objekten. Haufig sind gerade solche Insektenarten Symbiontentrager, 
deren Jugendstadien sich von einseitiger Kost ernahren. Auch nach er- 
folgreichen Ausschaltversuchen tritt die zeitlich begrenzte Bedeutung 
der Symbionten klar zutage. Wiederum sei als Beispiel Pediculus ange- 
fiihrt. Nach der Exstirpation der Magenscheibe sind die Ausfallserschei- 
nungen um so gréfer, je friiher die Operation vorgenommen wurde 
(AscuneR 1934, AscHNER u. Ries 1933). Auch Stictococcus sjoestedtt, 
dessen Symbiose BucunerR (1954) in jiingster Zeit eine ausfiihrliche 
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Darstellung gewidmet hat, zeigt im mannlichen Geschlecht die némliche 
Situation. Durch die Entwicklung im miitterlichen Organismus haben 
die Mannchen Anteil an der Wuchsstoffproduktion der Mikroorganismen, 
welche den weiblichen Tieren innewohnen. Daher sind sie nicht auf einen 
eigenen Symbiontenbestand angewiesen. - : 

Die Klarung der physiologischen Bedeutung, welche die symbionti- 
schen Bakterien im Kérper des Wirts haben, stellt den Experimentator 
vor grote Schwierigkeiten. So vielgestaltig die Symbiosen geartet sind 
und so verschieden der Grad ihrer Innigkeit ist, so verschieden miissen 
auch die Methoden sein, die zur Sprengung der Gemeinschaften fihren 
sollen. 

Relativ einfach liegen die Verhaltnisse in den Fallen, in denen die 
Symbionten in Kapseln den EKiern auBerlich beigegeben werden, wie etwa 
bei Coptosoma (SCHNEIDER 1940, H. J. MULLER, mitgeteilt bei BUCHNER 
1940). Bei anderen Objekten mit Eibeschmierung gelingt die restlose 
Elimination der Mikroorganismen mit Hilfe der oberflachlichen Sterili- 
sation der Eischale (Kocu 1933, BrECcHER u. WIGGLESWoRTH 1944). 
Solche Methoden scheitern aber tiberall da, wo die Infektion der heran- 
wachsenden Generation auf friihester Entwicklungsstufe stattfindet. 
Hier miissen andere, verfeinerte Methoden in Anwendung gebracht 
werden. Die Thermosensibilitat der Oryzaephilus-Symbionten, welche 
Kocu (1933, 1936) durch Zufall bemerkte, gestattet bei diesem Objekt 
die schrittweise Verdrangung der Mikroorganismen bis zur vélligen Steri- 
litat. Auch bei anderen Tieren wurde die Technik der Warmebehand- 
lung mit gleich gutem Erfolg erprobt (GLASER 1946, FryKk 1952). Zur 
namlichen Zeit, als Kocu Oryzaephilus symbiontenfrei machen konnte, 
wurde die sterile Population von C. granaria in Agypten bekannt (Man- 
sour 1934, 1935). Sie veranlaBte Koon, auch fiir diese Art von Bakterien 
eine Warmeempfindlichkeit anzunehmen, wobei die héheren Tempera- 
turen im nordafrikanischen Raum den Tod der Symbionten von C. gra- 
naria var. africana verursacht haben sollen (KocH 1936), eine These, die 
durch die vorliegenden Versuche ihre Bestitigung vollauf gefunden hat. 
Die gleichzeitig mit der nimlichen Technik unternommenen Versuche 
an C. oryzae hatten ebenfalls positiven Erfolg. Zwischen beiden Mikro- 
organismentypen bestehen jedoch wesentliche Unterschiede in der Ther- 
mosensibilitat. Die Symbionten von C. oryzae besitzen ein hédheres 
Temperaturmaximum und gréBere Resistenz gegen gleichmafig hohe 
Temperaturen. Dirfen wir deshalb die Symbionten von C. granaria und 
C. oryzae als zwei verschiedene Bakterienstaémme betrachten, wie bereits 
Kocu vermutet hat, so besteht an der gemeinsamen Herkunft kein 
Zweifel. Die Mikroorganismen von C. oryzae sind als eine abgeleitete 
Form mit der gré8eren, tiberhaupt méglichen Thermoresistenz zu be- 
trachten, wahrend C. granaria sich den urspriinglichen Stamm bewahrt 


Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Calandra granaria L. 619 


hat. Die Thermosensibilitaét der Calandra-Symbionten allein kann unter 
natiirlichen Bedingungen die Stabilitat der Lebensgemeinschaften bei 
beiden Arten beeintrachtigen. Die bisher bekanntgewordene bakterien- 
freie Population von C. granaria in Agypten sowie die von mir isolierten 
Exemplare bei C. oryzae sind auffillige Folgeerscheinungen solcher Ein- 
wirkungen. Auch die nur miafig infizierten Kornkaferstamme aus der 
Umgebung von London und Plymouth (Mansour 1935) verdanken ver- 
mutlich die geringe Zahl der Symbionten und die damit konform gehende 
Schrumpfung der Larvalmycetome dem Einflu8 erhéhter Temperatur, 
dem die Tiere zu irgendeinem Zeitpunkt ausgesetzt gewesen sind. Er hat 
jedoch nicht bis zum vollkommenen Verlust der Mikroorganismen gefiihrt, 
und die Bakterienorgane mit ihren Symbionten befanden sich zur Zeit der 
Untersuchung auf dem Stadium der Regeneration zum Normalzustand. 

Die erfolgreiche Anwendung der Hitzebehandlung zur Ausschaltung 
intrazellularer Mikroorganismen scheint fiir alle jene Tiere eine elegante 
Methode, deren Temperaturmaximum hoher liegt als das der Sym- 
bionten, und die Aufdeckung solcher bestehender Unterschiede sollte 
das Ziel von kinftigen Untersuchungen sein. Welche Schwierigkeiten 
aber hierbei entstehen kénnen, hat A. Huger (1956) in exakten Experi- 
menten an Rhizopertha dominica gezeigt. Dieser Getreideschadling, der 
in warmeren Zonen beheimatet ist, lebt mit einem kokkenformigen, zu 
Verbanden auswachsenden Bakterium in Symbiose. Die erhdhte Tem- 
peratur bewirkt die Schadigung und restlose Elimination der Symbionten 
aus den larvalen und imaginalen Mycetomen. Die nachstfolgenden 
Generationen enthalten in den Bakterienorganen wieder vereinzelt 
pleomorphe Mikroorganismen, welche sich im weiteren Verlauf der 
Warmebehandlung als thermoresistent erweisen. 

Der begrenzte Anwendungsbereich einer jeden Methode zwingt den 
Experimentator, stets neue, anders geartete Versuche zur Sprengung der 
Lebensgemeinschaften aufzufinden, und recht vielseitig sind die Még- 
lichkeiten bereits, die heute der experimentellen Symbiontologie zur 
Verfiigung stehen. Auch an C.granaria wurden bereits verschiedene 
Methoden erprobt, die aber bislang nicht zum Ziel gefiihrt haben. 

Versuche von H. Kauprwttz mit Orthophenylphenol (mitgeteilt bei 
Koon 1950), mit dem angeblich die Ausschaltung der Darmsymbionten 
bei Calandra méglich ist, bediirfen einer Nachpriifung. Die zeitliche 
Folge der Bakterienverminderung, welche der Autor feststellte, stimmt 
genau mit der iiberein, die ich beim natiirlichen Eliminationsvorgang in 
den jungen Imagines beobachtet habe. Ohne Zweifel hat das chemische 
Mittel die Symbionten nicht beeinfluBt, da die Mikroorganismen in den 
Ovariolenendkammern unverandert geblieben sind. 

Mit der Entdeckung der Antibiotika wurde eine ganz neuartige und 
vielversprechende Behandlungsweise der tierischen Lebensgemeinschaften 
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eingeleitet. Berichte von erfolgreichen Versuchen liegen bereits vor 
(Brooks 1954). Vollkommene Sterilitdét ist jedoch nur bei solchen 
Objekten zu erwarten, welche mit Mikroorganismen geringerer Wider- 
standsfahigkeit ausgestattet sind. Andere Bakterien kénnen durch 
sekundiire Zunahme ihrer Resistenz sogar recht starken Wirkstoff- 
konzentrationen widerstehen (A. HucER 1956). Bei C. granaria und 
C. oryzae nimmt die Behandlung mit Aureomycin und Terramycin einen 
relativ glatten Verlauf und erméglicht den Abbau der symbiontischen 
Mikroorganismen in ahnlich einfacher Weise wie bei Anwendung erhéhter 
Temperaturen. Nach den Ergebnissen meiner Experimente darf auch 
bei den Versuchen von MusGRraveE u. MILuer (1951) eine Beeinflussung 
des Symbiontenbestandes durch Terramycin angenommen werden. 
Leider haben die Autoren die Wirkung dieses Antibiotikums auf die 
Calandra-Symbionten nicht gepriift. Die hohe Sterblichkeitsrate der 
Reiskafer wahrend der Versuche beweist noch nicht die Lebensnot- 
wendigkeit der Symbionten. Nach meinen Erfahrungen reicht der Ge- 
halt des Faktors P auch bei vollstandiger Sterilitat zur Entwicklung 
mindestens einer Generation aus. Ferner stellt der verwendete Weizen 
auch fiir sterile Tiere noch ein gutes Nahrsubstrat dar. 

Eine spatere Arbeit von MusGrave u. MILLER (1953) befaBt sich 
mit morphologischen Fragen der Calandra-Symbiose. Neben anderen 
Beobachtungen, welche das bisher Bekannte bestatigen, machten die 
Autoren die bedeutsame Feststellung, dai ihr Kornkaéfermaterial gar 
nicht von Natur aus symbiontenfrei gewesen ist, wie sie zuvor ange- 
nommen hatten. 

Die Ansicht, daB C. granaria stets ohne Bakterien auftrete, fuBt offen- 
sichtlich auf der Arbeit Mansours (1934), in der er erstmals nahere 
Angaben von der symbiontenfreien agyptischen Varietaét des Kornkafers 
macht. Zum Teil mag diese Auffassung auch auf den Arbeiten von 
Kravutwie (1930) und InkmMann (1933) beruhen, die bei ihren entwick- 
lungsgeschichtlichen Studien an C. granaria die Symbiose nicht beriick- 
sichtigt haben. Auch Grass (1949) vertritt diese irrtiimliche Ansicht, 
wenn er schreibt: «Les mycétomes peuvent siéger sur les régions diverses 
de l’intestin moyen ou de lintestin postérieur. Chez les espéces qui 
en sont pourvues, il peuvent ne pas ¢tre toujours occupés par des 
microorganismes symbiontes. C’est ainsi que des deux Sitophilus 
oryzae et S. granarius (Curculionides), le premier a un mycétome A 
bacteries, 4 l'état de larve et d’imago, le second a les mémes organes, 
mais stériles.» (Traité de Zoologie; Tome IX, S. 866). 


Zusammenfassung 


1. Die Arbeit befaBt sich mit den beiden Getreideschadlingen, dem 


Kornkafer (Calandra granaria L.) wid dem Reiskiifer (Calandra 
oryzae L.), 
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2. Die vergleichende Betrachtung der beiden Tierarten ergibt neben 
bekannten charakteristischen Unterschieden weitere, artlich gebundene 
Merkmale, welche vor allem die Ausbildung der Hautfliigel und die 
‘Histologie des larvalen Mitteldarmes betreffen. 

3. Das Mycetom der Larven erweist sich bei beiden Tierarten als 
eine einheitliche, voluminése Zellmasse, die aus 2 Schenkeln und einem 
Mittelstiick besteht und in der Gesamtheit U-formig erscheint. Es liegt 
ventral an der Ubergangsstelle von Vorder- und Mitteldarm und ist 
dorsal durch einen, den Darm umgreifenden, zelligen Strang verankert. 

_ 4. Fir Calandra oryzae L. konnte der Nachweis erbracht werden, 
da in normalen Populationen Larven und adulte Tiere mit typischen, 
jedoch symbiontenfreien Bakterienorganen vorkommen. 

5. Untersuchungen an Calandra granaria var. africana M. bestatigen 
die Angaben Mansovurs tber die Sterilitaét dieser Varietét und liefern 
Einzelheiten des histologischen Baus der sterilen Organe. 

' 6. Unmittelbar nach Erreichen des adulten Stadiums setzt in den 
Imagines ein Abbau der Mitteldarmsymbionten ein, der bei optimaler 
Temperatur 10 Tage nach Verlassen des Kornes in vollem Gang ist und 
nach 20 Tagen bereits die vollkommene Sterilitat der Darmzotten be- 
wirken kann. Bei niedrigeren Temperaturen verzégert sich die Elimina- 
tion. Zur namlichen Zeit bereiten sich die Bakterien in den Ovariolen- 
endkammern durch eine duBerst starke Vermehrung auf ihre spezielle 
Aufgabe, die Infektion der heranreifenden Eier, vor. 

7. Zur Analyse des Nutzeffektes der Mikroorganismen werden Aus- 
schaltversuche unternommen. Zentrifugieren der Kier bleibt ohne Er- 
folg. Die Einwirkung von Hunger hat lediglich Gestaltverdénderungen 
an den Bakterien zur Folge. Erhohte Temperatur bewirkt den Abbau 
der Symbionten. 

8. Eine Beeinflussung der larvalen Symbiontenbestande ist nicht 
méglich, da das Temperaturmaximum der Mikroorganismen hoher liegt 
als das der Larven. 

9. Die Symbionten der Imagines von C.granaria kénnen bereits 
durch einen 5 Tage langen Aufenthalt bei 35°C geschaddigt werden. 
Nach 10 Tagen sind die Bakterien aller Tiere betroffen, nach 15 Tagen 
treten symbiontenfreie Kafer auf, und die weitere Verlingerung der 
Warmebehandlung bis auf 33 Tage bewirkt den vollkommenen Abbau 
der Symbionten. 

10. Die Symbionten von C. oryzae sind thermoresistenter und er- 
tragen ohne nachteiligen EinfluB einen 10taégigen Aufenthalt bei 35°C. 
Nach 15 und 20 Tage langer Warmebehandlung kommen neben normalen 
Tieren sterile und teilweise geschddigte vor. Langer dauernde Kin- 

wirkung hat restlose Degeneration zur Folge. 

7 11. Die Grenze der Thermosensibilitét der Symbionten von C. gra- 
-naria liegt bei 329°C, der von OC. oryzae bei 34°C. 
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12. Bei Aufzucht von Larven der beiden Tierarten in Getreide- 
k6rnern, die mit einer Lésung von 50 mg Aureomycin oder Terramycin 
in 25 ml Aqua dest. getrinkt sind, erfolgt die Reduktion des larvalen 
Symbiontenbestandes und bei fortgesetzter Einwirkung vollkommener 
Abbau. Die Bakterien in den Ovariolenendkammern der sich von den 
behandelten Kornern nahrenden Tiere zeigen Beschrankung der Teilungs- 
rate und fortschreitende Verminderung. 

13. Nach Verlust der Symbionten werden wahrend der Embryonal- 
entwicklung die spezifischen Bakterienorgane stets reproduziert, und im 
weiteren Verlauf des Wachstums verhalten sich diese Organformen wie 
bei normaler Infektion. 

14. Die Entwicklung der kiinstlich ech tataseneheh gemachten Tiere 
verlauft in der ersten Filialgeneration glatt. In der folgenden Generation 
sterben die Larven unmittelbar nach Verlassen der Eihiille ab, sofern 
das Nahrmedium nicht die von den Symbionten produzierten Stoffe 
enthalt. Solche Substanzen sind geschalter Hafer, geschalte Gerste und 
Mais. Sterile Larven entwickeln sich in Milokorn und Weizen. Die 
Larven der agyptischen Varietaét verm6gen sich in allen Getreidearten 
zu entwickeln, in Hafer, Gerste und Mais jedoch mit einer starken Ent- 
wicklungsverzogerung. 

15. Die von den Symbionten zur Verfiigung gestellte, fiir das Larven- 
wachstum auBerst wertvolle Substanz wird als Fakter P bezeichnet. 
Erste Identifizierungsversuche verliefen ergebnislos, doch ist sie ver- 
mutlich nicht mit einem der von Tribolium confusum_ bendtigten 
Vitamine identisch. 
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A. Rhizopertha dominica F. 
I. Hinleitung und geschichtlicher Uberblick 

Der Stand der Kenntnisse tiber die groBe Fiille der erblichen Endo- 
symbiosen wurde in den vergangenen Jahrzehnten insbesondere durch 
Pizrantont, Sunc, BucHNnEr und dessen Schule so wesentlich vermehrt, 
daf} wir uns heute eines in sich geschlossenen Bildes tiber die je nach der 
systematischen Zugehorigkeit der Tiere so vielfaltigen Eigentiimlich- 
keiten symbiontischer Konsortien erfreuen diirfen. Dieser deskriptive 
Zweig der Symbioseforschung, der sich um die Analyse der morpholo- 
gischen Einrichtungen und die Klérung der Zyklen symbiontischer 
Biindnisse bemiht, wird unwillkirlich zum Wegbereiter fiir den heute 
sehr aktuellen Zweig der experimentellen Symbioseforschung. Ihm ob- 
liegt als letztes und héchstes Ziel die Klarung des Nutzeffekts. Der Weg, 
diesem naher zu kommen, stand von vornherein fest. Er ist zweifacher 
Art: 

1. Lésung des symbiontischen Biindnisses zwischen Wirt und Ein- 
mieter, um eventuell auf diese Weise vom Wirt eine Antwort zu er- 
zwingen. 

2. Reinkultur der Symbionten in vitro und anschlieBender Fest- 
stellung ihrer physiologischen Potenzen. 

Ersteres stellte auch das Kernproblem meiner Arbeit mit dem Ge- 
treidekapuziner, Rhizopertha domimica F., emem Vertreter der Bostry- 
chiden, dar. Er und einige seiner Verwandten haben durch eine 1954 
erschienene Veroffentlichung von P. BUCHNER erneut das Interesse auf 
die Symbiose dieser Kaferfamilie gelenkt, auf deren Vorhandensein 
bereits im Jahre 1934 durch eine kurze Mitteilung Mansours hinge- 
wiesen wurde. Die in manchen Punkten sehr unwahrscheinlichen Ergeb- 
nisse jener Arbeit fanden mit Bucuners Untersuchungen ihre Berichti- 
gung. Bedeutend war dabei die Erkenntnis, daB das symbiontische Erb- 
gut von den weiblichen Tieren stammend auf dem Wege iiber die Ova- 
rialinfektion weitergegeben wird, und nicht, wie Mansour fand, von den 
Mannchen herrihrt. Allein schon die nahe Verwandtschaft der Bostry- 
chiden mit den Lyctiden lieB dies sehr zweifelhaft erscheinen, nachdem 
Koon (1936) beim Splintkafer; Lyctus linearis G., zu ganz anderen Er- 
gebnissen gelangt war. 

Durch den zufalligen Fund einiger Exemplare von Rhizopertha in 
einem mit verschiedenen Vorratsschadlingen stark verseuchten Getreide- 
lager (Milo = Sorghum spec.: Importware unbekannter Herkunft) eines 
oberpfalzischen Lagerhauses richtete sich meine Aufmerksamkeit auf 
dieses Objekt, das mir vor allem wegen seiner leichten Ziichtbarkeit fir 
experimentelle Symbiosestudien sehr geeignet schien. Erfreulicherweise 
waren auch durch die bis dahin abgeschlossenen Untersuchungen 
- Bucuyers tiber die symbiontischen Einrichtungen dieses Kafers die 
Voraussetzungen dazu geschaffen. 
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Nicht selten bereiten der hohe Grad der gegenseitigen Anpassung 
zwischen den pflanzlichen Mikroorganismen und den tierischen Partnern 
und die noch unzureichende Erfahrung auf dem Gebiete der Methodik 
erhebliche Schwierigkeiten bei experimentellen Arbeiten. So gelingt 
es in vielen Fallen nicht, die Symbionten auszuschalten, in anderen 
wiederum kann bei symbiontenfreien Tieren schwerlich etwas titber den 
Nutzeffekt der Lebensgemeinschaft ausgesagt werden. Fiir letzteres 
bildet der Getreideplattkafer, Oryzaephilus swrinamensis L., ein beredtes 
Beispiel. 

1929 entdeckte PrzRANTONI bei diesem Vertreter der Cucujiden vier 
symbiontische Organe, die er in einer kurzen Notiz umrif, um 1930 in 
einer weiteren Mitteilung das Wissen um die Embryologie dieses Kafers 
und die Genese seiner Mycetome zu erweitern. Aber erst eine kurz 
darauf unabhangig davon erfolgte griindliche Untersuchung von A. Kocu 
(1930; 1931), welche die gleichen Ziele verfolgte, vermochte vieles richtig 
zu stellen und letztes Licht in diesen komplizierten symbiontischen Zyklus 
mit all seinen Feinheiten zu bringen. Damit konnte der experimentelle 
Fragenkomplex in Angriff genommen werden. : 

A. Kocx (1936) gelang es, durch Temperaturerhdhung auf 36°C 
das symbiontische Biindnis von Oryzaephilus zu sprengen. Leider blieb 
uns aber der Kafer, wie schon erwahnt, die Antwort auf die durch die 
Elimination der Symbionten gestellte Frage nach dem Nutzeffekt bis 
heute schuldig, da er im symbiontenfreien Zustande keinerlei Ausfalls- 
erscheinungen zeigt. Auch mehrfache Bemiihungen von FRAENKEL u. 
Mitarbeitern (1943, 1944, 1954), mit synthetischen Mangeldiaéten Unter- 
schiede im ernaéhrungsphysiologischen Verhalten symbiontenfreier und 
symbiontenhaltiger Tiere herauszuarbeiten, fiihrten zu keinen iiber- 
zeugenden Ergebnissen. Das berechtigt jedoch noch lange nicht, dieser 
Symbiose jegliche Bedeutung abzusprechen; sind doch die bis heute auf 
diesem Gebiete erarbeiteten Untersuchungsmethoden in vielen Fallen 
noch zu grob, um Aufschlu8 tiber die feineren Wechselbeziehungen sol- 
cher symbiontischer Lebensgemeinschaften zu erhalten. 

Der zweite Teil der vorliegenden Arbeit ist weiteren experimentellen 
Beitragen zur Symbiose von Oryzaephilus gewidmet. Der Zufall ermég- 
lichte es mir, auch den Einflu& erhéhter Temperatur auf die Besiedlung 
der Mycetome unter natiirlichen Bedingungen zu studieren. Die Ergeb- 
nisse hiertiber sind auch in diesem Abschnitt zu finden. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. A. Kocu, spreche ich fiir die Uber- 
lassung des Themas, fiir sein stetes Interesse am Fortgang der Untersuchungen 


und fir seine allzeitige Hilfsbereitschaft auch an dieser Stelle meinen herzlichsten 
Dank aus. 


Fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes und die gewahrten Unterstiitzungen 


schulde ich dem Vorstand des Zoologischen Instituts, Herrn Prof. Dr. K. von 
Friscu, groBen Dank. 
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IT, Material und Methode 


1. Haltung und Ziichtung. Mein Material von Rhizopertha und Oryzaephilus 
entstammte zum Teil einem Lagerhaus (Oberpfalz), teils verdanke ich es der Lie- 
benswiirdigkeit von Herrn Prof. P. Bucuner, der mir seine Rhizopertha-Kulturen 
iitberlie8. Eine gréBere Oryzaephilus-Kultur verdanke ich dem Entgegenkommen 
der Landesstelle fiir Pflanzenbau und Pflanzenschutz in Miinchen. 

Durch ihre leichte, jahreszeitlich unabhangige Ziichtbarkeit boten beide Ob- 
jekte gute Voraussetzungen fiir experimentelles Arbeiten. So konnte in Brut- 
schranken bei 75—85% relativer Hydratur und einer konstanten Temperatur von 
28° C fiir Oryzaephilus und von 30° C fiir Rhizopertha im Verlaufe von 4—5 Wochen 
je eine Generation erzielt werden. Unter diesen Temperatur- und Feuchtigkeits- 
bedingungen wurden eine ganze Reihe von Versuchen durchgefiihrt. Abweichungen 
von diesen Werten werden jeweils im Text gesondert angegeben. 

Als Zuchtgefife fiir sogenannte Stammkulturen wurden meist weithalsige 
Pulverflaschen von 100—200 cm? benutzt, die mit einem Zellstoffbausch verschlossen 
wurden. Zu Sammelversuchen gelangten Tuben von 7,5 x 2,5 cm, die mit einem 
fein durchlécherten Aluminiumdeckel verschlossen waren, zur Verwendung, Bei 
Versuchen mit Hinzelparchen bewahrten sich kleinere, mit einem Wattepfropf 
verschlossene Tuben von 5 X 1,2cm. Gute Ziichtungsergebnisse wurden bei 
Rhizopertha mit Milokorn (Sorghum spec.) und Mais, bei Oryzaephilus mit Hafer- 
flocken und stark ausgemahlenem Weizenmehl erzielt. 

Da fiir die Untersuchungen laufend genau datiertes Himaterial, mitunter sogar 
in gréBeren Mengen, bendtigt wurde, galt es, eine méglichst einfache Methode fiir 
die Eigewinnung auszuarbeiten. Mithelos gelang dies bei Oryzaephilus: 60 bis 
80 Kafer aus der Stammkultur wurden in eine halb mit Weizenmehl beschickte 
Tube von 7,5 x 2,5 em gegeben und nach 24 Std mit einem kleinen Teesieb wieder 
abgetrennt. Die im Mehl befindlichen Hier wurden anschlieBend mit einem Sieb 
aus Miillergaze isoliert. 

Schwieriger und umstandlicher gestaltete sich die Higewinnung bei Rhizopertha, 
da dieser Kafer seine Hier innerhalb kurzer Zeitréume nur ungern in Mehl ablegt. 
Falls dies geschieht, werden sie meist, mit Vaginalsekret zu Klumpen verklebt, an der 
Wand des GefiBes befestigt, was beim Abnehmen zu einer kaum vermeidlichen 
Beschadigung fiihrt. Doch die Beobachtung, da8 die Tiere ihre Hier mit Vorliebe 
in kleine Spalten und Ritzen ablegen, half diese Aufgabe losen. Mit einem Messer 
lieBen sich namlich in Milokérnern leicht kiinstliche Spalten erzeugen. Die beiden 
unvollstandig getrennten Spalthalften werden durch die Samenschale gut zu- 
sammengehalten. In die so praparierten Korner wurden etwa 80—100 Imagines 
gesetzt und nach 24 Std wieder entfernt. Diese Zeit geniigte fiir die Eiablage, die 
in Serien bis zu 10—12 Stiick je Korn erfolgte. Unter dem Binokular sind die 
belegten Kérner leicht zu erkennen. Durch entsprechendes Variieren von Kérner- 
zahl und Tiermaterial gelangt man auf diese Weise zu jeder gewiinschten Menge 
von genau datierten Hiern. 

2. Parasiten. Die obengenannten Zuchtbedingungen waren auch giinstig fiir 
die Vermehrung der Kugelbauchmilbe, Pediculoides spec., eines Parasiten, der mit 
Vorliebe an Larven und Puppen von Insekten schmarotzt und dadurch Kulturen 
stark gefahrdet. Wiederholt geschah es, daf die Milbe in die Brutschranke ein- 
wanderte oder verschleppt wurde und binnen kurzer Zeit alle~ Kulturen tiber- 
schwemmte. Ganze Versuchsserien muBten deswegen vernichtet und von neuem 
angesetzt werden. Griindlichste Sauberung eines einmal verseuchten Thermostaten 
ist vor Wiederverwendung unerlaflich. Der gerne in Ritzen und Fugen desselben 
sitzenden Milben wird man am sichersten habhaft, indem man sie bei Normal- 

| temperatur mit Ather betaubt und dann die Temperatur fiir einige Zeit auf 70 bis 
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80° C erhéht. Wichtig ist die Betaéubung der Tiere, da diese sonst bei Temperatur- 
erhOhung auswandern und spater wieder im Brutschrank erscheinen. Ihre gute 
Beweglichkeit und ihre geringe KorpergréRe erméglichen ihnen dies mit Leichtigkeit. 
Es war allerdings auch unvermeidlich, Tiermaterial zur Weiterzucht und auch 
oft wertvolle Versuchstiere wieder von Milben zu befreien. Dies ist gar nicht so 
leicht, da sich diese unter den Elytren oder in den Intersegmentalfurchen der Kafer 
oftmals. verbergen. Einfaches Abpinseln der Tiere konnte also nicht geniigen. 
Mehrere Wege wurden mit unterschiedlichem Erfolg beschritten, dabei aber die 
sogenannte Quarantanemethode als die sicherste erkannt und im folgenden immer 
wieder angewandt: Die aus verseuchten Kulturen entnommenen Kafer werden 
mit 96% Alkohol abgepinselt und mit wenig Futter in eine Tube gegeben, die wieder- 
um in der Mitte einer mit 5%iger Lysollésung etwa 1 cm hoch gefiillten Glasschale 
steht. Diese Anordnung kommt unter den zur Ziichtung der Tiere genannten 
Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen in einen reinen Thermostaten. Ein 
Auswandern eventuell noch vorhandener Milben ist damit unterbunden. Nach 
2 Wochen 1aBt sich bei diesen Quarantaénekulturen mit Sicherheit die Entscheidung 
treffen, ob sie milbenfrei oder -verseucht sind; denn ware auch nur ein Weibchen 
der Milben verschleppt worden, so hatte sich dieses inzwischen derart vermehrt, 
da ein Ubersehen der Parasiten unter dem Binokular ausgeschlossen ware. (Die 
Zeit von der Geburt eines Weibchens bis zum Hervorbringen der nachsten Brut 
betragt bei 26—32°C 7 Tage.) Werden abermals Milben festgestellt, so ist die 
Prozedur in der gleichen Weise zu wiederholen. 

Ein weiterer Parasit, der einmal in den Kulturen von Rhizopertha auftrat, war 
eine Schlupfwespe, Lariophagus distinguendus FOrst., deren spindelférmige weibe 
Larven auBen an den Kaferlarven sitzen und sie aussaugen. Da ihre Vermehrungs- 
quote nicht allzu hoch liegt, vermag sie gréBere Kulturen des Getreidekapuziners 
wohl zu dezimieren, aber nach meinen Beobachtungen nicht zum Aussterben zu 
bringen. Durch sorgfaltiges Auslesen der Kafer und EHinsetzen in neues Substrat 
gelingt im allgemeinen die Elimination dieses Parasiten. 

3. Histologie und bakteriologische Technik. Da die Ergebnisse der vorliegenden 
Arbeit vor allem nach dem histologischen Bild der Mycetome beurteilt werden 
muBten, war es wichtig, eine Fixierungsfliissigkeit zu wahlen, welche die relativ 
geringsten Veranderungen und Artefakte in deren Feinstruktur hervorruft. Auf 
Grund der guten Ergebnisse wurde schlieBlich zum Fixieren von Larven, Puppen 
und Imagines neben Susa und Carnoy besonders dem Pikrinséure-Formol-Eisessig- 
Gemisch nach Bourn der Vorzug gegeben. Vorsichtiges Anstechen der Objekte am 
Vorder- und Hinterende war dabei unerlaéBlich. Nach griindlichem Auswaschen 
in 70% Alkohol und Passage der itblichen Alkoholreihe wurde tiber Methylbenzoat 
und Benzol im Paraffingemisch nach McCuune eingebettet. Nur griindlichst ent- 
wasserte Objekte boten Gewahr fiir eine optimale Konservierung der empfindlichen 
Mycetomstruktur. An Stelle von Isopropylalkohol ist dabei absoluter Athylalkohol 
za empfehlen. 

Die Schnittdicke betrug 3—6 uw. Fir Ubersichtsbilder erwies sich Farbung mit 
saurem Himalaun nach P. Mayer und Gegenfairbung mit 0,1%iger waBGriger 
Eosin- bzw. Erythrosinlésung als sehr geeignet. Die Mehrzahl der Praparate wurde 
jedoch mit Herpennarns Hisenhimatoxylin tingiert. Besonders zur Darstellung 
des komplizierten Baus der Bakterienverbinde von Rhizopertha war dies unent- 
behrlich'. Ausgezeichnete Ergebnisse lieferte auch Eisenhamatoxylin nach WEIGERT. 
Gelegentlich wurde Eisentrioxyhimatein nach Hansen mit gutem Erfolg verwendet. 


‘ Bei entsprechender Differenzierung in Hisenalaun lassen sich mit HErDEN- 
HAIN-Farbung sogar zentrale Einschliisse in den Bakterien darstellen. Vermut- 
lich handelt es sich dabei um Kernaquivalente. 
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Die Praparation der Mycetome, die einige Geschicklichkeit und Ubung erfor- 
dert, erfolgte mit Hilfe von selbstgeschmiedeten und -geschliffenen Skalpellen und 
Nadeln. Als Ausgangsmaterial hierfiir eignen sich Nahnadeln aus gutem Stahl 
vorziiglich. Prapariert wurde meist in Ringerlosung fiir Kaltbliiter. Erstaunlicher- 
weise eignete sich auf Zimmertemperatur gebrachtes Leitungswasser sehr gut als 
Praparations- und Ausstrichmedium fiir die Symbionten des Getreidekapuziners, 
wahrend der Gebrauch von physiologischer Kochsalzlésung weitgehende Deforma- 
tion derselben zur Folge hatte. Die Mycetomausstriche wurden mit Methylenblau, 
Gentianaviolett, Karbolfuchsin oder mit Eisenhamatoxylin nach HerpEnHaIn 
gefarbt. . 


III, Biologie der Bostrychiden, insbesondere von Rhizopertha dominica F. 


Die Ergebnisse der experimentellen Untersuchungen an Rhizopertha 
lassen eine kurze Schilderung der Biologie der Bostrychiden angebracht 
erscheinen : 

Die etwa 350 bis heute bekannt gewordenen Bostrychidenarten sind 
vornehmlich in den Tropen und Subtropen beheimatet. Aber auch in 
unseren Breiten finden sich Vertreter dieser Kaferfamilie. Bei den im 
allgemeinen wenig wahlerischen Kafern ernahrt sich oft dieselbe Spezies 
von den verschiedensten Wirtspflanzen. Mit wenigen Ausnahmen voll- 
zieht sich die Entwicklung in holzigen Partien oder in reservestoffreichen 
Geweben von Angiospermen. Starke, Zucker und Proteine stellen dabei 
die wichtigsten Nahrungsbestandteile dar, wahrend Zellulosen und Hemi- 
zellulosen nicht abgebaut und verwertet werden konnen (PARKIN 1940). 

So wie bei anderen an Holz und Strauchern lebenden Kaferfamilien 
einzelne Vertreter zu Vorratsschidlingen geworden sind — Calandra 
unter den Curculioniden, Sitodrepa unter den Anobiiden, Oryzaephilus 
unter den Cucujiden —, gibt es auch unter den Bostrychiden Gattungen, 
die vorzugsweise in Friichten, Knollen, Cerealien und anderen Vorraten 
leben. Der Getreidekapuziner, Rhizopertha dominica F., ist dafiir bekannt. 
Seine Polyphagie macht ihn zu einem gefiirchteten Schidling, jedoch 
ist seine Vorliebe fiir Cerealien und die daraus hergestellten Produkte 
unverkennbar. 

Als Temperaturoptimum fir seine Fortpflanzung wird meist 32 bis 
34° © angegeben; nach Gay (zit. nach ZAcHER 1951) liegt es erst bei 
35°C. Eine Reihe eigener Versuche, die bei 35—36°C durchgefiihrt 
wurden, bestatigen diese Auffassung durchaus, ergab doch gerade dieser 
Temperaturbereich im Vergleich zu allen anderen die grote Vermeh- 
rungsquote bei kiirzester Entwicklungszeit. So verstehen wir, warum 
gerade tropische und subtropische Gebiete sein Hauptverbreitungsgebiet 
darstellen. Sein Auftreten in der gemaBigten Zone ist daher an ginstige 
Temperaturbedingungen gebunden. So fand ich ihn einmal in einem 
Getreidesilo, in dem sich durch das massenhafte Vorhandensein von 
Calandra oryzae und anderen Vorratsschadlingen Warmenester gebil- 


‘det hatten. 
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Den groBen Schaden, den der Getreidekapuziner dort anrichtet, wo 
er auftritt, erklart seine ungeziigelte GefraBigkeit, welche die des Korn- 
kafers (Calandra) um das 6—7fache iibertrifft. Der Umstand, daB er 
dabei laufend Schrot erzeugt, der sich zwischen den K6érnern anreichert, 
erhéht seine Schadlichkeit ganz bedeutend. Dazu kommt die auBer- 
ordentliche Fruchtbarkeit der Weibchen (ein Weibchen legt durchschnitt- 
lich 418 Hier), die eine schnelle Vermehrung garantiert. 

Aus den ovalen bis birnenférmigen, weifen Eiern gehen nach ca. 
6 Tagen etwa 1/,mm lange, gegen Austrocknung sehr empfindliche, gut 
bewegliche Hilarven hervor. Wie Beobachtungen zeigen, fallt es ihnen 
zunachst schwer, in unverletzte K6rner einzudringen, weshalb sie eifrig ver- 
suchen, tiber Schadstellen, Spalten und Risse das schiitzende Innere zu er- 
reichen. Viele Larven gehen dabeizugrunde. Immer wieder stieB ich auf An- 
sammlungen von mehreren Larven in einem Spalt eines Korns. Da aber 
die Tiere das Bestreben haben, kleinere K6rner fiir sich alleine zu be- 
haupten, versucht nach etwa 5 Tagen die starkste Larve alle anderen 
Insassen zu vertreiben. Den immer wieder in Kornspalten angetrof- 
fenen toten Larven nach zu schlieBen spielen sich hierbei Kaémpfe ab, 
in deren Verlauf die schwacheren, falls sie nicht die Flucht ergreifen, 
todlich unterliegen. Versuche, bei denen der geschilderte Fall imitiert 
wurde, bestatigten diese Vermutung. In gréBeren Koérnern, wie z. B. 
Mais, ist es durchaus moglich, daf mehrere Larven an verschiedenen 
Stellen minieren. Im ausgefressenen Getreidekorn erfolgt dann die Ver- 
puppung. Bei einer Puppenruhe von 5—6 Tagen erfordert die Entwick- 
lung einer Generation im warmen Tropenklima kaum 1 Monat. 


IV. Der symbiontische Zyklus von Rhizopertha dominica F. 

Uber die symbiontischen Einrichtungen von Rhizopertha dominica 
sind wir durch BucHNners Arbeit gut unterrichtet. Die wichtigsten An- 
gaben dartiber seien daher in Kiirze nur soweit wiedergegeben, als sie 
fiir das Verstandnis der folgenden Untersuchungen erforderlich sind: 

Sitz der Symbionten sind zwei runde bis ovale Mycetome, die bereits 
embryonal angelegt werden und von einem stark abgeplatteten Hiill- 
epithel umschlossen sind. Jedes derselben besteht aus mehreren groBen 
Syncytien, deren physiologische EHinhéit sich auch spater bei den Ver- 
suchen bestatigte. Die nach BucuNners Befunden nur einkernigen 
Mycetocyten der ersten Larvenstadien traf ich wiederholt schon mehr- 
kernig an. 

Die Lage der Mycetome andert sich wahrend der Metamorphose 
abnlich wie bei Oryzaephilus surinamensis L. und Lyctus linearis G. 
(Kocu 1931, 1936). Bei jungen Larven finden sie sich im hinteren 
KG6rperdrittel dorsal und ventral zu beiden Seiten des Darmtraktus in 
unmittelbarer Nahe der Gonaden, eingebettet in die lateralen Fett- 
k6rperlappen. Durch eine kopfwartsgerichtete Verlagerung kommen sie, 
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den beiden Seiten des Mitteldarms eng angeschmiegt, in die Region des 
ersten und zweiten Abdominalsegments zu liegen. Die sie versorgenden 
Tracheenstémme entsenden auch Auslaufer zum Darm und den Gonaden. 
Bei Weibchen, deren Abdomen prall mit Eiern gefiillt ist, bereitet das 
Auffinden dieser Bakterienorgane bei der Praparation nicht selten groBe 
Schwierigkeit. 

Jedem der Mycetome ist ein merkwiirdiger Verband von Zellen zu- 
geordnet. Diese ,,akzessorische‘ Zellmasse MAaNsours und BucHNERs 
steht in genetischem Zusammenhang mit den embryonalen Mycetocyten. 


Abb. 1. Mycetom einer Larve mittleren Alters; R Restsymbionten in der akzessorischen 
Zellmasse (a. Z.) 


In jiingeren Larven sitzt sie in meist kegelf6rmigen Anschwellungen 
dem Mycetomepithel auf (s. BucHNER 1954, Abb. 34). Im weiteren 
differenziert sie sich deutlicher heraus und liegt bei alteren Larven 
meist in Gestalt einer Kalotte den rundlichen Mycetomen auf (Abb. 1). 
Bisweilen lockert sie sich auch zu mehreren Zellinseln auf. Zwischen 
sie sind kleinere Zellen eingekeilt, die zeitlebens ein selbstandiges 
Dasein fiihren. In der Puppe bildet die akzessorische Zellmasse ein oder 
zwei dicht gepackte Haufen von mehrkernigen Syncytien, die unter- 
schiedlich deutlich vom Mycetomepithel mitumspannt werden. Von 
diesem losgelést stellt sie in weiblichen Imagines wieder einen lockeren 
Zellhaufen dar. 

Wahrend und nach der Besiedlung der regulaéren Mycetocyten auf 
-embryonalem Stadium werden von den akzessorischen Zellen oftmals 
restliche Symbionten aufgenommen, denen eine Einwanderung in die 
‘bereitgestellten Mycetome aus unbekannten Griinden nicht médglich 
war (Abb. 1). In der Regel verhalten sich diese véllig passiv und gleichen 
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bis zu ihrem Verschwinden auf einem alteren Larvenstadium im wesent- 
lichen den Infektionsformen. Nur etliche Male hatte ich Gelegenheit, 
auch bei diesen verirrten Bakterien Ansatze zur Vermehrung zu beob- 
achten. Niemals resultierten daraus aber die fiir die Mycetome typischen 
Verbande, sondern es war nur ein geringes Auseinanderweichen oder ein 
Zerfall der kokkoiden Bestandteile. Insgesamt erweckte das Bild den 
Eindruck einer Vermehrungshemmung. 

Die erbliche Ubertragung der Symbionten vollzieht sich auf dem 
Wege iiber die Ovarialinfektion. Breite StraBen zwischen den Follikel- 
zellen erméglichen ihnen den Eintritt ins Ei. Im fortgeschrittenen 
Stadium der Embryonalentwicklung besiedeln sie die bis dahin be- 
reitgestellten paarigen Mycetomanlagen. Bereits jetzt setzt eine 
deutliche Vermehrung ein. Der fiir die Symbionten von Rh. dominica so 
typische Rosettencharakter kommt dabei immer mehr zum Vorschein. 
Ganz deutlich wird dies bei Larven mittleren Alters, wo im Zuge der 
rasch aufeinanderfolgenden Teilungen Riesenverbande und ganze Nester 
von ,,Rosetten“ relativ locker das im Wachstum vorauseilende Mycetom 
erfiillen (Abb. 1). Es handelt sich dabei um kugelige bis tropfenformige 
Einzelelemente, die mit feinen Plasmastielen zu diesen ,,Rosetten**, 
bzw. kugeligen oder traubigen Verbaénden, zusammengeschlossen sind. 
In alteren Larven besteht die Hauptmasse der Symbionten aus dicht 
gelagerten kleineren Verbanden. Die Puppenmycetome sind schlieBlich 
erfillt von kleineren Symbiontengriippchen, die schon mehr den Vor- 
stadien dhneln, welche im adulten Weibchen zur Bildung der Uber- 
tragungsformen fiihren. Letztere bestehen aus wenigen, dicht vereinten, 
kokkenformigen Einzelgliedern. Bei starkerer Farbung erscheinen diese 
Bakterienkonglomerate homogen. 

Die Mycetome der mannlichen Imagines unterliegen im Laufe ihres 
Lebens allmahlich einer totalen Degeneration. Dariiber soll weiter 
unten an Hand eigener Untersuchungen noch eingehend berichtet werden. 


V. Der Einflup erhohter Temperatur auf den Symbiontenbestand 

1. Larvalentwicklung bei hohen Temperaturen. In dem Bestreben, 
das symbiontische Biindnis von Rh. dominica zu lésen, um eventuell 
auf diese Weise Aufschlu8 tiber die kausalen Zusammenhange dieser 
gesetzmaBigen Lebensgemeinschaft zu bekommen, bildeten die bis- 
herigen Erfahrungen auf dem Gebiete der experimentellen Symbiose- 
forschung die Grundlage fiir die Wahl der Methodik. Demnach kamen 
fiir dieses Objekt in erster Linie Zentrifugierungsversuche, wie sie 
ASCHNER (1934) mit Erfolg an Kleiderléusen anwandte, und Temperatur- 
versuche in Frage. 

Zur Zentrifugierung der Hier diente eine Zentrifuge mit 3000 Um- 
drehungen je Minute und 15 cm wirksamem Radius (s. PucnTa 1955). 
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Bei allen Versuchen wurden die Eier in kleinen, horizontal und vertikal 
angelegten Dellen eines Pappkartons befestigt, der am Ende des Laufers, 
senkrecht zu dessen Armen stehend, montiert wurde. Ihre birnenférmige 
Gestalt erméglichte es, sie dabei teils nach der einen teils nach der 
anderen Richtung zu orientieren. Mit zunehmender Dauer der Zentri- 
fugierung nahm die Zahl der noch zur Entwicklung gelangenden Ei- 
larven ab. “Alle embryonalen Entwicklungsstadien wurden unterschied- 
lich lang zentrifugiert. Da niemals positive Ergebnisse zu verzeichnen 
waren, kann auf eine eingehende Schilderung dieser Versuche verzichtet 
werden. 
Nachdem diese Experimente gescheitert waren, versuchte ich, die 
Symbionten durch Temperaturerhéhung auszuschalten. Schon die 
ersten Versuche dieser Art bewiesen, daB sie unter Hitzeeinwirkung 
degenerative Veradnderungen zeigen. Dies war iiberraschend, denn die 
in den Tropen und Subtropen beheimateten Getreidekapuziner lieBen 
eine gewisse Temperaturresistenz ihrer Symbionten erwarten. 
Zunachst war es notig, die obere Temperaturgrenze fiir die unge- 
storte Embryonal- und Larvalentwicklung festzulegen; dann erst war es 
moglich, die Temperatureinwirkung auf die Mycetome wahrend der 
Metamorphose der Wirtstiere systematisch zu erfassen. Eine Versuchs- 
serie mit Temperaturintervallen von 2—3°C gab dariiber Aufschlu8. 
Das bei 30° C innerhalb 24 Std abgelegte und nach der oben aufgefiihrten 
Methode gewonnene Eimaterial wurde in Brutschranke mit den ent- 
sprechenden Temperaturen gesetzt. Nur einwandfreie Kier fanden dabei 
Verwendung. Fiir die Entwicklung des Getreidekapuziners bei Tempera- 
turen, die iiber dem Optimum liegen, ist ein hoherer Wassergehalt des 
Korns, resultierend aus einer héheren relativen Luftfeuchtigkeit, not- 
wendig. Infolgedessen wurde diese auch mit zunehmender Temperatur 
gesteigert. 
é Tabelle 1 


Te Relative Zahl der Zahl der Zahl der Tiere nach 33 Tagen 

ae ein- Larven = ail et a an es 

peratur Hydratur Pup- ; G t- 
i % peas gesetzten nach up : esam 
in °C in % Bier 15 Tagen Larven pen Imagines patil 


1 Tote, verkriippelte Tiere. 


Aus Tabelle 1 ist zu entnehmen, daB bis 36°C die Entwicklung 
noch ganz normal ablauft. Auch die Temperatur von 38°C, die fir 
_ Calandra und Oryzaephilus schon tédlich wirkt, zeitigte noch fast normale 


7. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 43 
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Entwicklungszeiten, wenn auch bei einigen Exemplaren eine kleine 
Verzogerung zu verzeichnen war. Dagegen war bei 40° C die Sterblich- 
keit schon sehr hoch. Wie eine genauere Uberpriifung ergab, waren die 
meisten der in den ersten 15 Tagen eingegangenen Larven bei 40° C 
gar nicht mehr geschliipft, sondern voll entwickelt in der Eischale 
abgestorben. Vermutlich wurden die zarten Kilarven durch Warme- 
starre am Schliipfen gehindert. Fast ausschlieBlich wachsen die Tiere 
bei dieser Temperatur nur sehr langsam und in der GréBe sehr unter- 
schiedlich heran, so daB nach 33 Tagen nur drei tote, kleine, verkriippelte 
Imagines angetroffen wurden. Obwohl sich spater noch einige Larven 
zu kleinen, lebensfahigen Imagines entwickelten, muBte der Tempe- 
raturbereich von 40°C fiir die beabsichtigten Versuche ausscheiden. 
Bei 42° C kamen tiberhaupt keine Larven mehr zur Entwicklung. 

Die oberste Grenze fiir die Aufzucht normaler Tiere war also bei 
38° C und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 85—95% gegeben. Auch 
dabei ist, ebenso wie in anderen Temperaturstufen, ein gewisser Ausfall 
von Hilarven immer in Kauf zu nehmen. 

2. Grad der Symbiontenschadigung bei hoher Temperatur. Nunmehr 
galt es festzustellen, welcher Temperaturbereich sich schadigend auf die 
Symbionten von kh. dominica auswirkt. Dabei war es vor allem wichtig, 
die untere Temperaturgrenze zu bestimmen, bei der die pflanzlichen 
Einmieter in Mitleidenschaft gezogen werden. Dies mute insofern mit 
Vorsicht geschehen, als Temperatureinwirkungen bekanntlich das mor- 
phologische Bild der Mikroorganismen mitunter verandern, ohne dabei 
deren Vitalitat zu beeinflussen. Doch durch griindliches Studium der 
degenerativen Vorgainge an den Symbionten in héheren Temperatur- 
bereichen lieB sich auch diese Schwierigkeit beheben. 

Fiir eine reibungslose technische Durchfiihrung der Versuche sorgte 
die fiir die Higewinnung ausgearbeitete Methode. Wieder wurden die 
in die Milospaltk6rner innerhalb 24 Std bei 30°C abgelegten Eier den 
in Tabelle 2 verzeichneten Temperatur- und Feuchtigkeitsgraden aus- 
gesetzt. Untersucht wurden dann die unter den verschiedensten Be- 
dingungen aufgewachsenen alten Puppen und frisch geschliipften Ima- 
gines. Um auch die kleinsten Veranderungen an Mycetomen und Sym- 
bionten sicher erfassen zu kénnen, war die Anfertigung vollstandiger 
Schnittserien samtlicher Versuchstiere nicht zu umgehen. 

Die Zusammenstellung der Ergebnisse in Tabelle 2 zeigt, da bis 
32°C keinerlei degenerative Veranderungen an den symbiontischen 
Organen festzustellen sind. Erst 33°C iibt einen geringen HinfluB aut 
Mycetome und Bakterien aus. Letztere sind teilweise weniger farbbar 
und da und dort treten auch schon die fiir die Degeneration typischen 
Bakterienklumpen auf. Etliche Vakuolen in den Syncytien deuten 
ebenfalls auf eine Stérung hin. Sonst sind jedoch die Mycetome noch 
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Tabelle 2 


Mycetome mit 


* Zahl der r j 
Temperatur Eons unter- Mycetome | gerin- | mitt- — ex- hotal 
in) 26 in % suchten normal ger lerer | tremer | *Ob%er 


Tiere! 


Degeneration 


30 9 | 
32 6 
33 l 4 . 

34 34,8 2 2 1 De al S 
36 = 1 7 coe 
38 ue 7) T3 5 
40 85—95 52 2 ay ee Soule 


1 Alte, chitinisierte Puppen und frisch geschliipfte Imagines. 
2 Vier alte Larven und eine Puppe. 


dicht mit Bakterienverbainden gefillt und bieten bei oberflachlicher 
Betrachtung ein durchaus normales Bild. Somit ist bei 33°C der 
Schwellenwert fiir eine auRerst geringfiigige, negative Beeinflussung 
der Mycetome durch Warme ermittelt. 

Ganz wesentlich unterscheiden sich von den Tieren der 33° C-Serie 
die Puppen und Imagines, die sich bei 34—34,8° C entwickelten. Das 
Ergebnis 1a8t sich dahin zusammenfassen, daf hier neben normalen 
Mycetomen solche mit Degenerationsstadien aller Grade und sogar 
vollkommen verédete vorkommen. Erstaunlicherweise geniigt also die 
geringe Temperaturspanne von 1°C, um teilweise so tiefgreifende Ver- 
anderungen an den Bakterienorganen hervorzurufen. 

Der schadigende EinfluB der Warme wird bei 36° C noch offensicht- 
licher, denn normale Mycetome sind jetzt tiberhaupt nicht mehr zu beob- 
achten. Noch eindeutiger zeigt sich dieser bei 38° C, wo die Mikroorganis- 
men in allen Fallen einer weitgehenden Degeneration verfallen (s. Ta- 
belle 2). Der prozentuale Anteil der restlos verddeten Mycetome liegt 
hier im Vergleich zu allen anderen darunter liegenden Temperaturstufen 
am héchsten. Fiir eine exakte Analyse der degenerativen Prozesse wurde 
daher auch 38°C als Versuchstemperatur gewahlt. 

Bei den aus 40° C-Versuchen stammenden Tieren darf es keineswegs 
iiberraschen, wenn schon auf dem Larvenstadium eine tiefgreifende Ver- 
édung der Mycetome Platz greift. 

Die individuell so verschiedenartige Reaktion der symbiontischen 
Mikroorganismen im jeweils gleichen Temperaturbereich sei vorerst 
lediglich als Tatsache hervorgehoben. Der Versuch einer Erklarung soll 
der Diskussion vorbehalten bleiben. 

3. Der Abbau der symbiontischen Organe. Die vorausgehenden 
Untersuchungen schufen die Grundlage fiir eine systematische Erfassung 
der degenerativen Vorginge an den symbiontischen Organen. Die in 
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Milospaltkérner wahrend 24 Std bei 30°C abgelegten Hier kamen bei 
der oben zugrunde gelegten Versuchstemperatur von 38°C und einer 
relativen Hydratur von 85—95% zur Entwicklung und Aufzucht. Von 
Eilarven aufwarts wurden die daraus geschliipften Tiere im Abstand 
von 5 Tagen histologisch untersucht. Hierbei stellte sich heraus, daf 
meine Methode der Eigewinnung in kiinstlich erzeugten Kornspalten 
auch den Vorzug hat, die zur Konservierung bendtigten Larven leicht 
und in kiirzester Zeit unversehrt aus den Kornern zu gewinnen. Bei 
nicht praparierten Kérnern gestaltet sich dies mitunter recht zeitrau- 
bend und schwierig und fiihrt leicht zu Verletzungen der Tiere. Dies ist 
mit meiner Methode sicher zu vermeiden, da man nur die scharnierartig 
verbundenen Spalthalften der K6rner mit Pinzette und Nadel unter 
dem Binokular auseinanderzuklappen braucht. Miihelos ist dann zu 
erkennen, ob die eine oder die andere Halfte des Korns besetzt ist, denn 
die Larven pflegen ihre meist wiegenformige Einbohroffnung an der 
Spaltfliche des Korns mit Exkrementen zu verkitten. Mit einer Nadel 
wird dieser Deckel abgehoben und das Tier mit einer feinen Pinzette 
herausgeholt. Auch die gleichmaBige Entwicklung der Larven bei diesem 
Verfahren war sehr zum Vorteil fiir meine Versuche. Die plumpen, ge- 
drungenen alteren Larvenstadien sind namlich mit ihrem eingerollten 
Hinterleib ganz auf das Leben im Korn angepaBt und erfahren auBer- 
halb desselben eine teilweise betrachtliche Entwicklungsverzogerung. 

Vorausgeschickt sei, daB die Degeneration der Mycetome einen sehr 
unterschiedlichen Verlauf nimmt. Nur reichhaltiges Vergleichsmaterial 
von allen Altersstadien der Tiere konnte dariiber genaueren Aufschlu8 
geben. 

Die Embryonalentwicklung des Getreidekapuziners erfordert bei 
38°C durchschnittlich 5—6 Tage. Diese Zeit geniigt, um den Myce- 
tomen der meisten Eilarven schon den Stempel stérender Hinfliisse auf- 
zupragen. Vereinzelt sind sie schon auf diesem Stadium véllig degene- 
riert; daneben sind aber auch ganz normal besiedelte zu finden. Bei der 
Mehrzahl der Mycetome macht sich aber eine deutliche Auflockerung 
des Plasmas in den peripheren Bezirken und an den Grenzen der Myceto- 
eyten bemerkbar (Abb. 2a). Sind bei einem normal besiedelten Bakterien- 
organ die Mycetocyten streng gegeneinander abgegrenzt, so ist hier die 
Grenzmembran verschwunden und kleine Vakuolen und zarte Plasma- 
briicken vermitteln zwischen den Zellen. In diesen lichten Zonen liegen 
auch vereinzelte Bakteriengruppen, die sich durch ihre gedrungene 
Gestalt ganz auffallig von den im Innern der Mycetocyten befindlichen 
kleinen Verbaénden unterscheiden. Schon allein auf Grund ihrer Lage 
in diesen auffallig verinderten Grenzzonen erscheint es angebracht, in 
ihnen die ersten degenerativen Stadien zu erblicken. Warum die Degene- 
ration bevorzugt dort einsetzt, ist schwer zu sagen. 
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Auch in der Folge wird der auf diese Weise eingeleitete Degenerations- 
prozeB konsequent fortgefiihrt. Die im Eilarvenstadium noch diinnen, 
lichten Degenerationsstreifen erweitern sich durch die Ausbildung 
groéBerer und kleinerer Vakuolen (Abb. 2b). Dort, wo einstmals die 
Degeneration ihren Anfang nahm, liegt nun von degenerierten Bakterien 
herriihrendes Gerinnsel. Ein Einschmelzen eines Teils der Bakterien ist 
in allen Ubergangsstadien gut zu verfolgen. Diesem ResorptionsprozeB 
unterliegen nicht nur die kondensierten Bakterienballen, sondern zum 
Teil auch die ohne Verklumpung in ihre Einzelkomponenten zerfallenen 
Verbande. Von allen Seiten her wird das Plasma der Syncytien zuriick- 
gedrangt und von Vakuolen abgelést. Dem Gesamtbild nach zu schlieBen, 
spielen hierbei lytische Prozesse eine bedeutende Rolle. Im Gegensatz 
zu Abb. 2a schiebt sich hier die Degeneration der Symbionten auch schon 
in das Zentrum der Syncytien vor. In manchen Degenerationsherden 
beherrschen nur mehr Klumpen das Bild. Im gemeinsamen Auftreten 
von groBen, traubigen, gesund anmutenden Verbanden mit Involutions- 
formen jeden Grades (s. Abb. 6d,i,p) kommt die unterschiedliche 
Warmereaktion dieses Symbiontenstammes gut zum Ausdruck. Die 
VergroBerung der normalerweise dinnen hyalinen Hiille um die ge- 
schadigten Symbionten erklart deren Lage in so lichten Hofen. Die 
Kerne sind etwas gréBer als gewohnlich. An den akzessorischen Zellen 
sind keinerlei Veranderungen zu registrieren. 

Auf einem fortgeschrittenen Stadium der Degeneration ist es kaum 
mehr mdglich, die fiir Larven so typischen Bakterienverbande zu finden 
(Abb. 2c). Sie sind alle, soweit nicht zu Klumpen verbacken, in ihre 
Einzelelemente zerfallen, welche héchstens noch durch ihre Lage ihre 
ehemalige Zusammengehorigkeit verraten. Ihre unterschiedliche GroBe 
muB einerseits auf ein bei Abbauprozessen immer gegebenes, individuell 
variables GréBenwachstum der Bakterienleiber zuriickgefiihrt werden, 
andererseits ist aber auch teils die verschieden weit fortgeschrittene 
Resorption der Bakterien dafiir verantwortlich zu machen. DaB die 
Auflésung des Plasmas teilweise auch schon die Zentren der Syncytien 
erfaBt, darf bei dem fortgeschrittenen Stand der Degeneration nicht 
verwundern. Was aber auf Abb. 2c besonders ins Auge fallt, ist die 
Haufung von kokkenartigen Gebilden in nur einem Syncytium, wahrend 
alle iibrigen nur noch ganz locker besiedelt sind. Dies erscheint sonder- 
bar, doch findet man in der Symbioseliteratur immer wieder Angaben, 
welche fiir die funktionelle Eigenstandigkeit der Syncytien in allen Ent- 
wicklungsstadien sprechen. So schildert z. B. Koon (1931) bei Oryzae- 
philus ein Puppenmycetom, in dem die Insassen nur eines Syncytiums 
sich durch auffallend starkes Tinktionsvermégen von jenen der tibrigen 
Mycetomfacher unterschieden. Ahnliches konnte ich auch bei Rhizo- 
pertha dominica beobachten. Diese Selbstandigkeit der Syncytien erklart 


Abb. 2a—e. Die Degeneration der Mycetome bei 38° C. a Mycetom einer Hilarve; Z lichte 
Grenzzonen der Syncytien mit den ersten Degenerationsstadien (D). b Larvales Mycetom: 
die Degeneration greift auf das Innere der Syncytien tiber. c Larvales Mycetom; Bakterien- 
verbinde alle zerfallen, Besiedlung der Syncytien uneinheitlich. d Mycetom einer alten 
Larve; starker Plasmaschwund und Kerndegeneration. e Mycetom einer Larve mittleren 
Alters; spontaner Symbiontenverfall! Restsymbionten in den akzessorischen Zellen 
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sich daraus, da ja jedes Syncytium insofern eine selbsttatige, iso- 
lierte Kinheit ist, als es aus urspriinglich einkernigen Zustanden hervor- 
ging. Die einer Zelle eigene Individualitaét erstreckt sich daher auch 
auf alle Lebensprozesse dieser Mycetombezirke. 

Wahrscheinlich werden auch die Vorgange in den Syncytien, ahnlich 
wie in der Zelle, weitgehend von den Kernen gesteuert. Dafiir spricht 
auch ihr Verhalten in degenerierenden Mycetomen von Rh. dominica, 
das einer gesonderten Betrachtung unterzogen werden soll. Wie aber 
auch das Kernmaterial bei fortgeschrittener Degeneration in Mitleiden- 
schaft gezogen wird, zeigt am deutlichsten Abb. 2d. Alle Ubergange 
von chromatinreichen, tiefschwarzen bis zu blassen, kaum mehr farb- 
baren, deutlich in Verfall befindlichen Kernen sind vorhanden. Auf- 
fallend sind auch ihre GroBenunterschiede. Die Auflésung der Syn- 
cytien ist weit fortgeschritten, die Besiedlung mit kokkoiden Elementen 
aduBerst diirftig. Ubrig geblieben ist das verzerrte Abbild eines normaler- 
weise so einheitlich aufgebauten Organs (vgl. Abb. 2d mit Abb. 1). 

Die auf Abb. 3 wiedergegebene Phase des Mycetomabbaus einer 
Puppe laBt sich gut aus dem Stadium der Abb. 2d ableiten. Sowohl 
Kerne als auch Plasma haben eine weitere EinbuBe erlitten. Das ganze 
Mycetom ist von einem plasmatischen Netzwerk mit groBen alveolaren 
Raumen erfillt. Inmitten einer Insel dichten Plasmas liegt noch ein 
chromatinreicher, groBer Kern, der ganz im Gegensatz zu den wenigen, 
unscheinbaren, kleinen Kernen des Mycetoms steht. Dort, wo sich in 
den Maschen des Plasmanetzes noch kleine Plasmainseln finden, be- 
haupten sich noch Uberreste zerfallener Bakterienverbinde. Da8 auch 
deren Existenz nur mehr eine Frage der Zeit ist, zeigt das total verddete 
Mycetom einer frisch geschliipften weiblichen Imago auf Abb.3a. Eine 
auBerst merkwiirdige Erscheinung stellen seine teils blasig aufgetrie- 
benen teils eckig konturierten, hochgradig polyploiden Riesenkerne dar. 
Uberhaupt ist dieser Kerntyp, wenn auch nicht in diesen Dimensionen, 
fir fast alle fortgeschrittenen Degenerationsstufen der Mycetome 
charakteristisch. Ein Vergleich der Abb. 3 mit Abb. 3a zeigt gut, wie 
unterschiedlich sich bei der Degeneration der Mycetome selbst das 
Syncytialplasma verhalt. Allen Anzeichen nach zu schlieBen, darf man 
aber auch im Falle der Abb. 3a eine Fortfiihrung des Auflésungspro- 
zesses erwarten. Dem Abbau der Bakterien braucht also keineswegs 
eine vollstandige Lyse des Plasmas — wie man sie nach Abb.3 annehmen 
koénnte — unmittelbar koordiniert zu sein. 

BefaBten wir uns bisher nur mit dem degenerativen Verfall des 
Mycetominhalts, so soll nun das Verhalten seiner epithelialen Hille wah- 
rend des Hitzeeinflusses einer kurzen Betrachtung unterzogen werden: 
Wie erinnerlich, stellt dieselbe in gesunden Mycetomen ein diinnes 
Plattenepithel mit kleinen, linsenférmig komprimierten Kernen dar 
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Abb. 3. Degeneriertes Mycetom einer Puppe mit Resten zerfallener Symbiontenverbande; 
a.Z. akzessorische Zellmasse 


(s. Abb. 1). Die Abplattung der Zellen ist mechanisch durch die prall 
mit Bakterien gefiillten Organe bedingt. Da aber schon in den An- 
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fangen der Degeneration eine merkliche Auflockerung in der Besiedlung 
gegeben ist, kann von der Ausiibung eines Innendruckes auf das Organ- 
epithel kaum die Rede sein. Die Folge ist dessen zwanglose Entwicklung 


Abb. 3a. Total verddetes Mycetom einer frisch geschliipften weiblichen Imago, Riesenkerne ! 
a. Z. akzessorische Zellmasse 


und Entfaltung, die anfangs, soweit sie nicht tiberhaupt als normal zu 
bezeichnen ist, in durchaus gemaBigten Grenzen verlaéuft. Erst spater 
wird in der Mehrzahl der Falle das Hillepithel mehrschichtig und ge- 
langt zu einer oft ansehnlichen Machtigkeit (Abb. 3 und 3a). Seine 
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Kerne sind jetzt rund oder oval und haben bedeutend an Zahl zuge- 
nommen. Sein Plasma ist schaumig strukturiert. 

Ganz anders ist das Aussehen der Mycetome, wenn die Mikroorganis- 
men schon auf sehr frithem Stadium degenerieren. Was dann am Ende der 
Entwicklung zuriickbleibt ist ein Komplex von Hiillgewebszellen, der 
entsprechend der syncytialen Aufteilung der Mycetome kleine abge- 
grenzte Kernbezirke mit geringen Plasmaportionen in sich schlieBt. 
Dazwischen kénnen sich alle Uberginge bis zu den Mycetomen der 
Abb. 3 und Abb. 3a finden, die trotz Degeneration stark herangewachsen 
sind. Durchschnittlich weisen die atrophierten Mycetome aber GréBen 
auf, die denen der Abb. 2c und d nahekommen. 

Charakteristisch fiir den eben beschriebenen, recht haufig beobach- 
teten DegenerationsprozeB ist das allmahliche Fortschreiten des Sym- 
biontenabbaus bis zur vélligen Verddung der symbiontischen Organe. 
Es wiirde hier zu weit fiihren, auf alle Modifikationen dieses Entartungs- 
vorgangs naher einzugehen. Doch verdient noch ein Fall, der 6fter 
wiederkehrte, kurz geschildert zu werden: Es handelt sich dabei um 
einen spontanen Verfall des gesamten Mycetominhalts. Meist tritt 
dieser schon in den ersten Larvenstadien auf. Die Bakterien, die bis 
dahin eine annahernd normale Gestalt bewahrt hatten, verlieren auf 
einmal ihre Farbbarkeit und unterliegen dann zunehmend der Resorp- 
tion (Abb. 2e). Einzelne Komponenten hinken dabei nach. Ein Nest 
von kondensierten, den Infektionsformen nicht unahnlichen Bakterien- 
zustanden hebt sich von den tibrigen Verbanden deutlich ab; wieder 
ein Beispiel fiir die innerhalb eines Mycetoms mogliche Variabilitat der 
Degeneration. 

4. Vergleich der GréRenentwicklung der Mycetome bei 30° € und 38° €. 
Die gewaltigen Unterschiede im Wachstum der Mycetome von Tieren, 
welche sich bei 30°C bzw. 38°C entwickelten, wurden in einer Reihe 
von Messungen festgelegt und aus deren Mittelwerten die Volumina der 
symbiontischen Organe gleicher Entwicklungsstadien der Tiere errechnet. 
Ein eindrucksvolles Bild von diesen Verhaltnissen vermittelt die_gra- 
phische Darstellung auf Abb. 4. In dem kontinuierlichen Wachstum 
normal besiedelter Mycetome aus 30° C zeigt sich gut die hohe und stark 
ansteigende Teilungsfrequenz der Symbionten. Nicht immer vermag 
diese aber der GroBenzunahme der Mycetome voll gerecht zu werden. 
Bekanntlich wachsen gesunde symbiontische Organe in den ersten Lar- 
venstadien sehr rasch heran, so dai die Bakterien in der Vermehrung 
nicht mehr Schritt halten kénnen. Die Folge dieser Entwicklung sind 
teils sehr aufgelockerte Besiedlungsverhaltnisse (s. Abb. 1). Dieser Zu- 
stand dauert jedoch nicht lange, denn bald haben die Bakterien durch 
intensive Vermehrung die entstandenen Liicken wieder aufgefiillt. 
Durch die Feststellung der Mycetomvolumina im Laufe der Entwicklung 
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wird aber offensichtlich, da ihnen diese Leistung durch ein zu dieser 
Zeit vermindertes Wachstum der Bakterienorgane erleichtert wird (siehe 
erster Knick in der 30° C-Kurve!). 

Die unter Hitzeeinwirkung sich entwickelnden Mycetome sind schon 
in der Hilarve kleiner, zeigen aber bis etwa zum dritten Larvenstadium 
noch eine langsam ansteigende GréBenzunahme. Mit durchschnittlich 
1004 Lange und 70 Breite er- — zgsaqo 
reichen sie ihre maximale Ausdeh- Bs 
nung. Bis zum Puppenstadium ist 
dann nur ein verhaltnismaBig ge- iggy 
ringer Schwund zu verzeichnen. Erst 
gegen Ende der Entwicklung nimmt 
die Gr68e weiter ab. Dadurch 
kommen schlieBlich diese krassen 
Unterschiede im Volumen der My- 
cetome adulter Tiere aus 30° C und 
38° C zustande. 

Unter diesen Umstanden wird es 20°C 
auch verstandlich, warum die kleinen oe 
degenerierten Mycetome besonders 79°C 
auf fortgeschrittenem Entwick- 
lungsstadium der Tiere gerne etwas 
kaudal-ventral verlagert sind. Die 
sonst wahrend der Entwicklung 
iibliche, mechanisch bedingte Wan- 
derung der Mycetome nach vorn oe eee Hse yonUne der mt ycee 

omvolumina yerschiedener Entwick- 
schreitet also bei der Kleinheit der lungsstadien der Tiere aus 30°C und 38°C 
degenerierten Bakterienorgane nicht 
so weit voran. Gelegentlich lagen auch bei Puppen und Imagines 
aus 38°C beide Mycetome weit auseinander, das eine im Metathorax, 
das andere tief im Abdomen. 

5. Die Reaktion der Myecetomkerne auf erhéhte Temperatur. Das 
Hiillepithel bleibt als einziger Bestandteil des symbiontischen Organs 
von den Degenerationsprozessen verschont. Man kénnte fast von einer 
Bevorzugung sprechen, nachdem es sich in den meisten Fallen sogar 
mehrschichtig entwickelt. Dadurch kann es seiner Aufgabe, die in Ver- 
fall begriffenen Syncytien gegeniiber dem Gesamtorganismus abzu- 
schirmen, nur um so besser gerecht werden. 

In den Syncytien dagegen gibt es kaum eine Stelle, die nicht frither 
oder spater, vermutlich durch autolytische Vorgaénge bedingt, deutliche 
Spuren der Schadigung aufweist. Bezeichnend ist dabei das Verhalten 
der Kerne. Serienmessungen an Mycetomkernen von Normaltieren in 
den verschiedensten Entwicklungsstadien einerseits und solchen von 
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Tabelle 3 
lOO OO OS 
Art und Mittelwerte aiitineese) Wee 
Grae ee NS dor Keun der KerngroBen der Kerne 
der Tiere ae ide bei 30°C | bei 38 °C in pz bei 38°C 
im mm | 
re pe ules 3 eet ie ee nS eee 
| 
4,18 x 3,75 3,0 xX 2,96 | 
Kilarven Spe 2,5) rund-oval ne x he _ rund-oval 
(6 x 5)8 30 XY, | 
4,07 x 3,69 5,13 x 3,75 
Oye (3 x 3) rund-oval | (3,5 x ae rund-ovyal 
(6 x 5) eee eee 
5,91 x 5,38 | 6,73 x 5,51 | rund-oval 
0,9—1,U (3 x 3) rund-oval | v4 x oa buckelig 
(8 <7) | (16 x 9, en 3 
é 5,57 X 3,85 11,0 6,64 rund-oval 
1,2! (5 x 3) Se PR WR SINE bizarr 
OL bee, Sa (15,4 x 8,0) 
5,2 x 3,9 Bll cas rund-oval 
1,51 (3 x 2,5) ou ee: | (50 x 48) buckelig 
~ (7 x 5) ath x9, ___ bizarr 
6,06 x 4,18 rund-oval 11,4 x 6,8 rund-oval 
1,7—1,75! (4 x 4) buckelig | (6 x 6) buckelig 
(8 x 5) nierenférmig | (21 x 7) bizarr 
6,25 x 5,0 12,79 x 8,4 rund-oval 
1,8—1,9! (4 x 3) spines (4.8 x 4,8) lanzettlich 
86) ares | (18 x 10) bizarr 
6,64 x 5,35 | 139% 6,5 rund-oval 
2.091% (4X 3) Brakes: (8 x 7,5) keulig 
(ST mule ote eeu bane bizarr 
ete me 
(14 x 6) polymorph (306) | 
7,66 x 5,83 rund-oval 12,2 x 7,4 | rund-oval 
Pronymphen (5 x 5) gedellt (7 x 4) polymorph 
| (0x8) polymorph (15. 8) 
9,36 x 4,7 rund-oval 12,2 7,33. polymorph 
Puppen (7 X 4) buckelig (9 x 4) bizarr 
Pesyeip sey eer Me Bacar et 7 en 
11,8 x 4,5 rund-oval 14,67 x 7,4 buckelig 
Imagines TRS buckelig (4,5 x 3) polymorph 
(23 x 3) bizarr (45 x 12) bizarr 
1 Larven. ? Minimalwert. .? Maximalwert. 


Warmetieren andererseits sollen. Aufschlu8B itiber die unter experimen- 
tellen Bedingungen ausgelésten Kernveranderungen erbringen. Gemes- 
sen wurde jeweils die gré8te Lange und Breite eines Kernes. Die aus der 
Vielzahl der Messungen gewonnenen Mittelwerte sind mit den dazu- 
gehérigen Maximal- und Minimalwerten in Tabelle 3 zusammengefaBt. 
Ks ist festzuhalten, daB bei Normaltieren der rund-ovale Kerntyp wah- 
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rend der ganzen Entwicklungszeit, vorwiegend aber bis etwa zum dritten 
Larvenstadium, anzutreffen ist. Dazwischen treten schon friihzeitig keil- 
formige, buckelige und keulige Elemente auf, die zum Teil schon bei 
alten Larven von polymorphen und spater bizarren Kerntypen abgelést 
werden (s. BUCHNER 1954, Abb. 40). Bei Warmetieren dagegen domi- 
nieren diese buckeligen, pleomorph-bizarren Kernelemente schon auf 
viel friiheren Entwicklungsstadien. Wie Tabelle 3 zeigt, verlauft deren 
Ausbildung synchron mit einem anormalen Anwachsen. Schon bei 
Larven mit 1,2 mm Lange entspricht die durchschnittliche KerngréBe 
in den Mycetomen ungefahr jener von wesentlich alteren Normaltieren. 

Es ware denkbar, daB mit diesem Vorauseilen in der Entwicklung 
der Kerne eine Leistungssteigerung der Syncytien und damit eine Er- 
hohung der Resistenz gegen die schaédigenden EKinfliisse verbunden ist. 
Dafiir spricht auch die Beobachtung, daB dieser Wachstumsimpuls ja 
bereits zu einem Zeitpunkt erfolgt, auf dem die degenerativen Prozesse 
noch nicht so weit gediehen sind, um darin die einleitenden Schritte 
zur Kerndegeneration sehen zu missen. Zudem machen die Kerne in 
den meisten Fallen einen durchaus normalen Eindruck. 

Erst wenn der Bakterienverfall weiter voranschreitet und die lyti- 
schen Prozesse in den Syncytien iiberall spiirbar werden, tritt auch die 
fir die Zelldegeneration typische Karyopyknose auf. Diese kann alle 
Kerne eines Mycetoms oder auch nur einen Teil derselben erfassen 
(Abb.2d). Erst bei fortgeschrittenem Verfall der Syncytien verlieren 
die Kerne an Farbbarkeit, teils auch ohne vorher pyknotisch geworden 
zu sein, und oblitterieren auf diese Weise (Abb.2d). Andere wiederum 
iiberdauern den Degenerationsprozefi und wachsen zu polyenergiden, 
blasig-pleomorphen (Abb.3a) oder bizarr ausgezackten Kernformen her- 
an. Uberhaupt ist das unterschiedliche Verhalten der Kerne nur im 
Zusammenhang mit der schon geschilderten Variabilitat des Mycetom- 
abbaus zu verstehen. 

Auffallend ist, daB die Lyse des Plasmas und der Symbiontenverfall 
auch oft bevorzugt im Umkreis degenerierender Kerne einsetzt. Dadurch 
entstehen um dieselben kleine Vakuolenkranze. Ob man hierbei an eine 
von den Kernen ausgehende Reaktion denken kann, bleibt dahingestellt. 
Sie wire mitunter méglich, nachdem auf diesem Stadium die Kern- 
Plasma-Korrelation ohnehin schon auf das empfindlichste gestort ist. 
Andererseits konnte auch die Umgebung der Kerne, ahnlich den Grenzen 
der Syncytien, eine besonders sensible Zone darstellen. 

Die in Tabelle 3 verzeichneten MeBwerte gewinnen durch die graphi- 
sche Darstellung (Abb. 5) an Ubersicht und Anschaulichkeit. Auch die 
bei der Errechnung der Mittelwerte aufgetretenen Maximal- und Mini- 
malwerte sind in gestricheltem bzw. liniertem Umrif eingezeichnet. Bei 
-den Normaltieren ist eine im groBen und ganzen ausgeglichene Kern- 


648 Ators Huaer: 


entwicklung festzustellen. Kleine Schwankungen haben in den Vermeh- 
rungsvorgangen ihren Grund. Ein Vergleich der Tiere beider Temperatur- 
stufen zeigt, daB bei 38°C bis zum Eilarvenstadium eine anfangliche 
Hemmung im Kernwachstum vorliegt, die aber anschlieBend in vollem 
Umfange wieder wettgemacht wird. Dies geht sogar so weit, dafs die 
Mycetomkerne von Larven mit einer Durchschnittslénge von 1,2 mm 
plétzlich sehr stark an Volumen zunehmen, was oben schon als eine Art 
,,Gegenreaktion® gedeu- 
tet wurde. Von nun an 
sind sie denen von 30° C- 
Tieren an GrdBe weit 
tiberlegen. Es sei dabei 
besonders auf den unge- 


Mitelwerte : : 
= bi en wohnlichen Maximalwert 


{_JMaximalwerte anew nadulién GAR 


L 


tieres hingewiesen, der mit 
dem fladenartigen Aus- 
wachsen solcher Riesen- 
kerne zusammenhangt. 

Interessant ist ein Ver- 
gleich der graphischen 
Darstellungen der Myce- 
tom- und Kerngr6Ben von 
30° C- und 38° C-Tieren 
Abb. 5. GréBenvergleich der Mycetomkerne von Tieren (s. Abb. 4u. 5). Wahrend 
verschiedener Entwicklungsstadien aus 30°C und 38°C bei 38° C die Mycetome 

immer kleiner werden, 
nimmt das Kernmaterial an GroBe stark zu. Zwei vollig entgegen- 
gesetzte Entwicklungsvorgange spielen sich also hier in einem Organ 
gleichzeitig ab. 

Das Aussehen der erwahnten verblaBten Kerne erinnerte bisweilen 
sehr an merkwiirdige Gebilde, die BUCHNER (1954) hin und wieder in 
den Mycetomen von Rhizopertha beobachten konnte. BUCHNER schreibt: 
,,Gelegentlich begegneten mir in larvalen Syncytien seltsame Einschliisse, 
iiber deren Natur ich nichts aussagen kann. Es handelt sich um groBe 
kugelige Gebilde, die sich mit Haémalaun nur blaf farben, und denen 
meist mehrere der Kerne des Syncytiums anliegen (Abb. 38).‘‘ Die 
Betrachtung des Habitusbildes dieser Einschliisse mit ihrer distinkten 
Membran und ihrem relativ dicht gelagerten grauen Inhalt zwingt auf 
Grund der bei den Degenerationsstudien gemachten Erfahrungen zu 
einem Vergleich mit den erst pyknotisch gewordenen und dann ver- 
blaBten Kernen. Nachdem wir iiber die Beziehungen zwischen Symbion- 
ten und Syncytien so wenig wissen, kénnen wir vorerst tiber die Hinter- 
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griinde dieses Verhaltens nichts aussagen. Schon wiederholt wurde 
von irgendwelchen auffalligen Erscheinungen in den Syncytien berichtet. 
So stieB z.B. BucHner ebenfalls bei Rhizopertha auf ein Syncytium 
eines Mycetoms, in dem die sich sonst amitotisch vermehrenden Kerne 
Mitosen zeigten. 

6. Die Degeneration der symbiontischen Mikroorganismen. Aus 
Griinden der Ubersichtlichkeit in der Darstellung blieben bisher die 
Degenerationsvorgange an den Symbionten weitgehend unberiicksich- 
tigt. Auf Abb.6 sind nun die verschiedenen Wege der Symbiontendege- 
neration zusammenfassend dargestellt. Nur genauestes Studium der 
Symbionten in degenerierenden Mycetomen verschiedener Altersstadien 
konnte an Hand eines reichhaltigen Schnittmaterials dabei gewisse ein- 
heitliche Linien entstehen lassen. Sehr vorteilhaft erwies sich bei der 
Analyse dieser Vorgange das Arbeiten mit einem binokularen Mikroskop. 
Auf Ausstrichpriparate wurde bewuBt verzichtet, da sie bei der raum- 
lichen Anordnung der Symbiontenverbinde ein veradndertes Bild, er- 
geben widen. Zudem war es kaum moglich, die kleinen degenérierenden 
Mycetome junger Larven zu praparieren. Nur in Schnittpraparaten 
blieb die tatsachliche Struktur der Mikroorganismen gut erhalten, wes- 
halb der Abb. 6 auch nur solche zugrunde gelegt wurden. 

Wir gehen von normalen Symbiontenverbinden junger Larven aus 
(Abb. 6 a) und verfolgen deren Verhalten wahrend der Entwicklung der 
Tiere bei 38°C. In den meisten Fallen macht sich der Beginn des Warme- 
einflusses durch ein deutlich gesteigertes Tinktionsvermégen bemerkbar. 
Das weitere Verhalten ist dann sehr unterschiedlich. Bezeichnend fir 
junge Larven ist das uneinheitliche Anwachsen der einzelnen Kompo- 
nenten eines Verbandes (Abb.6b). Wahrend ein Teil der Glieder noch 
ganz normal ist, nehmen die anderen an GroBe laufend zu. Ich sehe 
hierin das Ergebnis eines friihzeitig gestoppten Vermehrungsvorgangs. 
Bekanntlich vermehren sich ja diese Verbainde durch Auswachsen der 
Einzelkomponenten in neue Verbande und anschlieBender Trennung 
vom Mutterverband. Die Verbande mit ungleich groBen Gliedern ver- 
mogen weiterhin zu umfangreichen Komplexen anzuwachsen, bei denen 
der Unterschied noch sinnfalliger wird (Abb. 6c). Sie entsprechen sicher- 
lich den bei Larven mittleren Alters auftretenden Riesenverbaénden 
(s. Abb. 1). Ihre weitere Entwicklung kann nun zwei verschiedene Wege 
einschlagen. Einmal besteht die Méglichkeit, da® sie sukzessiv ver- 
blassen und anschlieBend zerfallen (Abb. 6d). Die kleineren Elemente 
verlieren dabei zuerst an Farbbarkeit und werden auch bald resorbiert. 
Zu Haufchen angeordnet liegen dann die Fragmente des ehemaligen 
Verbandes inmitten eines lichten Hofes des Syncytialplasmas. Dies 
14Bt auf das Vorhandensein einer ansehnlichen Schleimhiille schlieBen 
_(s. Abb. 2b). Andererseits kénnen aber diese groBen Verbande (Abb. 6c) 
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Abb. 6a—s. Die verschiedenen Wege der Bakteriendegeneration bei 38° C in ihrem 
morphologischen Erscheinungsbild. Erkliéirung im Text 


weiterhin anwachsen und schlieBlich zu vielgestaltigen Haufen ver- 
klumpen (Abb. 6e). Daraus ist ersichtlich, daB sie ihre Teilbarkeit 
nach wie vor besitzen. Solche Bakterienkonglomerate treten im Myce- 
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‘tom nur vereinzelt auf. Erst auf spaitem Entwicklungsstadium ver- 
blassen sie und zerbréckeln dann allmahlich. 

Machen sich die schadigenden Einfliisse der Warme zu einem Zeit- 
punkt bemerkbar, da die einzelnen Elemente eines Verbandes sich gerade 
anschicken Tochterverbande zu bilden (Abb. 6f), so sistiert entweder 
das Wachstum auf den himbeerférmigen Stadien der Einzelglieder und 
an dessen Stelle tritt der Abbau (Abb. 6h), oder aber die stark auf- 
getriebenen Komponenten verklumpen unter Zuwachs immer mehr und 
bilden zuletzt wieder die schon unter Abb. 6e bekanntgewordenen 
-Degenerationskonglomerate (Abb. 6g). 

Die wichtigsten der aus den Degenerationswegen 6d und 6h hervor- 
gegangenen Bakterienformen sind unter Abb. 6i zusammengestellt. 
Gesunde Verbinde besiedeln mit Verbandsfragmenten und Modifika- 
tionsformen verschiedener Gestalt und GréBe das Mycetom. Da dieser 
Zustand schon auf relativ frihem Entwicklungsstadium erreicht sein 
kann, muf uns das weitere Schicksal dieser offenbar resistenteren Sym- 
biontentypen interessieren. Es ware irrig anzunehmen, daB sie bereits 
alle abgestorben sind und ihre Teilbarkeit eingebi8t haben. Wohl 
degenerieren bei einigen Tieren letzten Endes alle Symbionten in den 
Mycetomen, bei anderen aber bleibt doch ein gewisser Anteil davon 
noch so vital, da er imstande ist, die tippigsten, fiir diese Symbionten- 
zustande vollig anormalen Wuchsformen hervorzubringen. Verbande 
mit auffallend ungleichen Komponenten sind nicht selten (Abb. 6k). 
Was aber besonders itiberrascht, sind die mitunter auftretenden Ketten 
dicht aneinandergereihter, kleiner, kokkoider Elemente (Abb. 61). Mit 
den von BucHNER (1954) bei der Degeneration der mannlichen Myce- 
tome von Rhizopertha beschriebenen ,,feinen Fadchen“ sind diese wohl 
kaum in Beziehung zu setzen, denn BUCHNER sieht in denselben Kin- 
schliisse stark gefarbter degenerativer Schollen. Hier aber liegt ein 
deutlicher, linear verlaufender Vermehrungsvorgang vor. Noch sonder- 
licher miissen uns die unter Abb. 6m dargestellten dickgliedrigen Ketten 
mit ihren Verzweigungen erscheinen, die aus dem Mycetom eines adulten 
Weibchens entnommen wurden. Hierin kommt noch einmal zum Aus- 
druck, welch umwalzende Modifikationen der Einflu8 der Warme im 
Bauplan der Mikroorganismen hervorzurufen vermag. 

Nicht immer wird aber die Grundgestalt der Symbionten so tief- 
greifend verdindert, wie das unter Abb. 6b—m aufgezeigt ist. Kin weit 
einfacherer Weg wird oft darin beschritten, daB die tropfenférmigen 
Bestandteile der Verbande sich ablésen (Abb.6n), mehr oder minder 
kokkoide Form annehmen, verblassen (Abb.60) und sich dann auf- 
lésen (Abb. 6p). Dies vollzieht sich also ohne vorherige gestaltliche Ver- 
anderung der Bakterien. Andere Verbénde wiederum verblassen spontan 

‘und werden auch rasch abgebaut (Abb. 6q—s; s. Abb. 2e). 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44 . 44 
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Diese so unterschiedliche Reaktion der Symbionten von Rhizopertha 
auf erhdhte Temperatur hingt wohl sehr mit der Ausbildung thermo- 
resistenter Formen zusammen, mit der wir uns noch zu befassen haben. 

7. Das Verhalten der akzessorischen Zellen bei erhéhter Temperatur. 
Uber die Herkunft der akzessorischen Zellen vermutet BUCHNER (1954), 
daB es sich wahrscheinlich um die rudimentare Wohnstatte eines zweiten, 
wieder verlorengegangenen Symbionten handelt. Mehrere Griinde 
sprechen fiir diese Annahme: Einmal stellen sie genetisch ein den regu- 
laren Mycetocyten homologes Zellmaterial dar; ferner haben sie die Ten- 
denz Symbionten aufzunehmen, wenn auch diese Besiedelung nur von 
kurzer Dauer ist. Wichtig in diesem Zusammenhang ist auch ihre 
Lagebeziehung zu den Mycetomen. Unwillkiirlich drangt sich dabei 
ein Vergleich mit den so nahe verwandten Lyctiden auf. Kocu (1936) 
beschrieb bei Lyctus linearis G. Mycetome, die in getrennten syncytialen 
Bezirken zwei schon in ihrem Habitus auBerst unterschiedliche Sorten 
von Mikroorganismen beherbergen. Fast die gleichen topographischen 
Beziehungen wie hier konnte BUCHNER zwischen Mycetom und akzessori- 
scher Zellmasse von Rhizopertha wahrend der Embryonalentwicklung 
feststellen. Solche Parallelen, denen das enge verwandtschaftliche Ver- 
haltnis der beiden Kaferfamilien der Bostrychiden und Lyctiden eine 
besondere Note verleiht, lassen die Richtigkeit der BucHNERschen Ver- 
mutung tiber die Bedeutung der akzessorischen Zellen fast tiber jeden 
Zweifel erhaben erscheinen, dies um so mehr, als wir tiber einen solchen 
sekundaren Symbiontenverlust noch analoge Beispiele anfiihren kénnen: 
So ist die brasilianische Psyllide Strophingia ericae Curt. im Gegensatz 
zu allen anderen bisher untersuchten disymbiontischen Psylliden nur 
monosymbiontisch. Ebenso sind bei J'rioza spec. nur mehr die einkerni- 
gen Mycetocyten besiedelt, wahrend die Syncytien vollig frei von Bak- 
terien sind (PRoFFT 1937). In jedem Fall werden aber die Wohnstatten 
des eliminierten zweiten symbiontischen Partners weiterhin in rudimen- 
tarer Form reproduziert. 

Angesichts dieser engen Beziehungen zum Mycetom wurde dem 
Verhalten der akzessorischen Zellen waihrend der Mycetomdegeneration 
besondere Aufmerksamkeit geschenkt. Wie berichtet, nehmen dieselben 
gelegentlich restliche Bakterien auf, die bei der Besiedlung der Mycetome 
zurickbleiben. Diese Einzelginger kommen aber dort nicht zur Ver- 


-mehrung. Vielleicht ist dafiir der im Vergleich zum Mycetom sicherlich 


andersartige physiologische Zustand der akzessorischen Zellen verant- 
wortlich zu machen. Auch kénnte es an der zu geringen Dichte der zur 
Aussaat kommenden Keime liegen. Fiir ersteres spricht die streng ge- 
sonderte Besiedelung der embryonalen Mycetocyten bei di-, tri- und 
polysymbiontischen Formen, fiir letzteres Erfahrungen, die GRABNER 
(1954) an Anobiidensymbionten gemacht hat. Unter Umstanden spielt 


ee 
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sogar beides zusammen. Bei alten Larven sind diese Restsymbionten 
in den akzessorischen Zellen meist verschwunden. Eine Ubersiedlung 
ins Mycetom ist wohl kaum anzunehmen. Es ist viel naheliegender, da8 
sie bis dahin degeneriert sind. Gerade deshalb tiberraschte ihre Reaktion 
auf Hitze sehr: Sie degenerieren nimlich unter Warmeeinflu8 nicht vor- 
zeitig, ja vermégen diesem sogar linger standzuhalten als die regularen 
Mycetomsymbionten. Wahrend oftmals in den Mycetomen der Bak- 
terienverfall und die Lyse des Plasmas 
schon weit vorangeschritten waren, 
zeigten diese versprengten Symbionten 
in den akzessorischen Zellen noch ihr 
gewohnliches Aussehen (Abb.7; s. auch 
Abb. 2e!). Welche Schliisse sich dar- 
aus fiir die Symbiontendegeneration 
ergeben, werden wir spater im Zu- 
sammenhang mit einer anderen Be- 
obachtung noch erortern. 

Das GréBenwachstum der akzesso- 
rischen Zellen litt keineswegs unter den 
Warmeeinfliissen, so da die sonst als 
nebensachliches kleines Anhangsel der 
Mycetome_ erscheinende_ Zellgruppe 
diese oftmals an Grofe erreichte bzw. 


Abb. 7.- Mycetom einer Larve mitt- 
leren Alters; Restsymbionten (R) in 


sogar tibertraf. den akzessorischen Zellen (a. Z.) noch 
An * normal, dagegen im Mycetom schon 
8. Das Verhalten adulter Warmetiere atanie-dereuerior 


bei 30° C und 38° C. Die Entwicklung 

des Getreidekapuziners geht in Anpassung an seinen Lebensbereich 
in den Tropen und Subtropen bei 38° C und 85—95% relativer Hydra- 
tur noch gut vor sich. Jedoch ergeben sich im Verhalten der Imagines 
bei dieser Temperaturstufe im Vergleich zu 30°C schon deutliche Unter- 
schiede. Zeichnen sich die Kafer bei Normaltemperatur neben ihrer 
ungeziigelten FreBgier noch durch eine betrachtliche Schroterzeugung 
aus, so tritt letztere bei 38°C schon merklich in den Hintergrund, um 
bei 40° C ganz eingestellt zu werden. Ks liegt also eine Aktivitaétsminde- 
rung in diesen Temperaturbereichen vor. 

Ein anderer Unterschied, der bei Tieren auftrat, die bei 30°C bzw. 
38°C zur Entwicklung kamen, war mitbestimmend fiir die technische 
Abwicklung einiger Versuche: Normalerweise beginnen die Weibchen bei 
30° C 10—14 Tage nach dem Schliipfen mit der Hiablage. Im Gegensatz 
dazu kommt bei Tieren, die sich bei 38° C entwickelten, die Kiablage 
meist nicht in Gang, wenn sie weiterhin dieser Temperatur ausgesetzt 
sind. Erstaunlich ist, daB dies auch dann nicht geschieht, wenn die in 
- der Entwicklung etwas nachhinkenden Gonaden zur vollen Reife gelangt 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 44. 44a 
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sind und das Abdomen prall mit Eiern gefiillt ist. Senkt man jedoch die 
Temperatur auf 30° C, so beginnen die Weibchen in relativ kurzer Zeit, 
mit geringen individuellen Unterschieden, Eier zu legen. Merkwirdiger- 
weise sind aber die im ersten Schub produzierten Eier teils taub teils 
entwickeln sie sich noch eine Weile und sterben dann ab. Es ist natirlich 
naheliegend, diese Erscheinung in kausale Beziehung zur Degeneration 
der Mycetome zu setzen. Doch die weitere Untersuchung dieser An- 
gelegenheit belehrt bald eines anderen. Die entwicklungsunfahigen Hier 
werden namlich nach etwa 5—10 Tagen von gesundem, prall gefilltem 
Eimaterial mit normalen Entwicklungszeiten abgelést. Die daraus her- 
vorgehenden Tiere sind vital und lebenstiichtig. Es war mir im Rahmen 
dieser Arbeit nicht méglich, den Ursachen dieser Entwicklungsst6rung 
der Eier nachzugehen. Denkbar ware es, daB sie in Zusammenhang mit 
dem vielleicht gest6rten Mechanismus der Reifeteilung stehen (7). 


VI. Die Mycetombesiedlung bei Nachkommen von Wdrmetieren 


Wie oben schon dargelegt, erreicht die Verddung der Mycetome der 
bei 38°C geschliipften Tiere sehr unterschiedliche Stadien. Es fragt 
sich nun, in welcher Form und in welchem Ausmafe diese Stérungen 
mitbestimmend sind fiir die Mycetombesiedlung der folgenden, bei 30° C 
sich entwickelnden Generationen ? Wie sehen die symbiontischen Organe 

ei den Nachkommen von Tieren aus, deren Mycetome ganz oder nur 
teilweise in verschiedenen Graden verédet sind? Sind die durch Tem- 
peratureinfliisse modifizierten Mikroorganismen in der Lage, Migrations- 
stadien zu bilden und so die Infektion des Eimaterials zu erméglichen ? 
Besitzen sie noch die Vermehrungspotenz, um einer geregelten Ovarial- 
infektion gerecht zu werden, oder sind sie bereits abgestorben? Auf 
diese und ahnliche, im Rahmen dieser Untersuchungen sehr wichtige 
Fragen konnte nur wieder eine genaue histologische Analyse der Myce- 
tome eine Antwort geben. Manches, was sich dabei zeigte, war tiber- 
raschend und steht e¢nmalig unter den bisherigen Ergebnissen der experi- 
mentellen Symbioseforschung da. In einer Versuchsreihe, bei der 25 
F,-Individuen von Warmetieren (38° C) gepriift wurden, waren folgende 
Moglichkeiten verwirklicht: 


F',-Tiere mit symbiontenfreien Mycetomen .......... 6 
F,-Tiere mit einem einzigen Bakteriengritppchen im Mycetom. . 6 
F,-Tiere mit mehreren Klumpen und modifizierten Bakterienele- 
menten im” Mycetomis, . <a 2s eee aetna ere 5 
F,-Tiere mit Modifikationsformen der Symbionten bzw. auch Ver- 
banden derselben locker besiedelt . . . ........4~. 8 


Dieses Ergebnis ]i8t sich aus den unterschiedlichen Degenerations- 
stadien der Mycetome der P-Generation am Ende der Entwicklung 
bei 38°C verhaltnismaBig gut ableiten (s. Tabelle 2). Man muB aber 
dabei annehmen, da selbst Tiere mit extrem verédeten Mycetomen, 


a — 
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bei deren nur mehr Reste von zerfallenen Verbanden und klumpige 
Konglomerate nachweisbar sind, noch eine Reserve von infektionstiichti- 
gen Keimen besitzen. Versuche, bei denen F,-Tiere mit minimaler Be- 
siedlung der Mycetome und ihre Nachkommen untersucht wurden, 
bestatigten dies durchwegs. Von der Besiedlungsdichte der Filialgenera- 
tion kann man somit weitgehende Schliisse auf jene der Parentalgenera- 
tion und umgekehrt ziehen. Lediglich Tiere, die nur mehr ein von 
zerfallenen Bakterien herrtihrendes Gerinnsel, das stark an Bakterien- 
schutt erinnert (Ries 1931), in ihren Mycetomen beherbergen, kénnen 
in der F,-Generation mitunter Individuen hervorbringen, welche auf 
einem spateren Entwicklungsstadium ganz verédete symbiontische Or- 
gane besitzen. Diese gleichen aber in ihrem Aufbau einem Teil der 
Mycetome, die eine dine Besiedlung mit modifizierten Bakterien zu 
verzeichnen haben: An die Stelle der Syncytien ist eine einheitliche, 
stark vakuolisierte Plasmamasse (,,Synsyncytium‘) mit vielen poly- 
morphen Kernen getreten (Abb. 8); das Hillepithel ist deutlich und gut 
entwickelt. Daraus geht hervor, da urspriinglich etwas morbides Erb- 
gut vorhanden war, welches wahrend der frihen Entwicklungsstadien 
_ noch einen gestaltenden EinfluB auf die Mycetome austibte, dann aber 

_ selbst der Degeneration verfiel. Von den akzessorischen Zellen vermissen 
wir die sonst fiir das Puppenstadium bezeichnende innige Lagebeziehung 
zum Mycetom, was wahrscheinlich durch die anormale Entwicklung des- 
selben bedingt ist. 

Einen ganz anderen Typ symbiontenfreier Mycetome von Nach- 
kommen der Warmetiere stellt uns Abb. 8a vor. Diese bestehen nur 
mehr aus einem kleinen Haufen von Zellen ohne jegliche Differenzierung 
von Mycetombestandteilen. Fast das gleiche Aussehen zeigen sterile 
Mycetome von Oryzaephilus und Calandra (Kocu 1936, SCHNEIDER 
1956). Die im Gegensatz zu Abb. 8 diesmal runden bis ovalen Kerne 
sind ein Beweis dafiir, daB sie vollig unbeeinfluBt von Symbionten sind. 
An einer Seite dieses sterilen Zellhaufens schmiegt sich die akzessorische 
Zellmasse mit ihrem dichten, homogenen Plasma an. Wenn bei adulten 
Tieren die Gonaden auf dem Héhepunkt der Entwicklung stehen, ist es 
sehr schwierig, wenn nicht gar unmodglich, diese kleinen, inzwischen 
meist mechanisch deformierten Zellkomplexe wiederzufinden. 

Solche Mycetome der F,-Generation berechtigen zu der Meinung, 
symbiontisch vollkommen sterile Tiere vor sich zu haben. Daf dies je- 
doch ein TrugschluB ist, beweisen gleich die weiteren Untersuchungen. 

An Hand der bisherigen Erfahrungen (Oryzaephilus: Kocu 1936, 
Calandra: SCHNEIDER 1956) war zu erwarten, daB sich die Reproduktion 
steriler Mycetome auch in allen folgenden Generationen vollzieht. Natir- 
lich wiirde dies die Lebenstiichtigkeit symbiontenfreier Tiere voraus- 
setzen. Zur gréBten Uberraschung stellte sich jedoch heraus, daf bei 
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Abb. 8—8b. Mycetome von Nachkommen der Warmetiere (38°C). Abb. 8 Vollkommen 

verédetes Puppenmycetom mit gut entwickeltem Hillepithel. Abb. 8a Steriles Larval- 

mycetom in Form eines Zellkomplexes; a.Z. akzessorische Zellen. Abb. 8b Wieder- 
besiedeltes Mycetom einer weiblichen Imago 


Rhizopertha die Sterilitét der Mycetome im Hochstfall nur fiir zwei 
Generationen gewahrt bleibt. Es treten némlich entweder schon in der 
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F,-, sicher aber in der F;-Generation — ausgehend von P-Warmetieren — 
wieder Spuren von Bakterien in den Mycetomen auf. Dabei handelt 
es sich keineswegs um die fiir Normaltiere typischen Verbande, sondern 
bestenfalls um diesen nur teilweise ahnliche Bakterienzustiinde. Alle 
moéglichen Varianten: Kokkenkonglomerate, polymorphe Klumpen, 
Kettenverbande, kokkoide Einzelelemente in verschiedener Farbbarkeit 
und Gré8e sowie undefinierbares, an Bakterienschutt erinnerndes Ge- 
rinnsel waren in diesen spirlich besiedelten Mycetomen zu finden 
(Abb. 8b). Wie erinnerlich, begegneten wir den gleichen Elementen 
schon einmal bei der Degeneration der-symbiontischen Organe: Nun erst 
wissen wir, daB sich damals mit der Ausbildung der vielen Modifikations- 
formen (s. Abb. 6i, k, 1) zugleich der Erwerb der Hitzestabilitat verband. 
Kann schon die Bakterienvermehrung mit den in den ersten Larven- 
stadien im Wachstum vorauseilenden gesunden Mycetomen kaum 
Schritt halten, so daB die Besiedlung zeitweilig sehr locker ist, so ist das 
bei den wiederbesiedelten Bakterienorganen erst recht der Fall. Wenn- 
gleich diese bei adulten Tieren samt dem meist gut entwickelten Hiill- 
gewebe etwa nur 1/, der normalen GroBe erreichen, bleibt doch fiir meh- 
rere Generationen die Besiedlungsdichte sehr gering. Die Bakterien sind 
offenkundig in ihrer Vermehrung stark gehemmt. Uberhaupt hat man 
vielfach den Eindruck, als ob sie nur zu dieser oder jener der genannten 
Formen auswachsen, um dann auf diesem Stadium zu verharren. Es ist 
ausgeschlossen, daf diese kiimmerlichen Besiedlungsverhaltnisse der 
Infektion der vielen Eier alleine gerecht werden kénnen. Welche weitere 
Moglichkeit sich dazu bietet, werden wir gleich erfahren. 

Zunichst soll uns noch kurz das weitere Schicksal der wiederbesiedel- 
ten Mycetome interessieren. Was ihr Aussehen betrifft, so ist das Syn- 
cytialplasma meist von gréferen und kleineren Vakuolen : durchsetzt. 
Der Umfang des groBtenteils polymorphen, pyknotischen Kernmaterials 
steht vielfach in keinem Verhaltnis zu dem geringen Plasmaanteil. Das 
hypertrophierte Hillepithel umschlieBt entweder einen einheitlichen 
syncytialen Bezirk, oder Auslaéufer desselben trennen den Syncytien 
entsprechende kleine Plasmaportionen. Dieses degenerative Bild wird 
noch durch die obengenannten anormalen Symbiontenformen unter- 
strichen. Nur langsam macht sich eine schrittweise Normalisierung 
bemerkbar. Wahrend die Besiedlungsdichte mit jeder Generation zu- 
nimmt, werden die atypischen Bakterienelemente mehr und mehr durch 
normale. Verbande ersetzt. Parallel dazu verliuft die Wiederherstellung 
der regularen Mycetomstruktur und die Gesundung des Kernmaterials. 
Dieser Vorgang dauert unterschiedlich lang, kann aber nach etwa 
5 Generationen abgeschlossen sein. 

Wie ist es nun aber moéglich, daB® diese Symbionten eine gewisse Zeit 
- Jang latent bleiben kénnen, um dann plétzlich wieder im Mycetom aufzu- 
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tauchen ?. Eine perorale Reinfektion scheidet schon nach der Art der | 


symbiontischen Einrichtungen aus. Fir dieses radtselhafte Verhalten 
bleibt somit nur mehr eine Erklarung: Bei 38° C degeneriert bei einem 
Teil der Versuchstiere der gesamte Symbiontenbestand der Mycetome. 
Demnach miiBten diese Individuen laufend symbiontenfreie Nachkommen 
zeugen. Da dies aber nicht der Fall ist, miissen wir annehmen, da ein 
Teil der Symbionten sich bei 38°C zu thermoresistenten Formen ent- 
wickelt, im Laufe dieses Vorgangs wohl das Mycetom verla®t und in den 
Organismus ausschwarmt. Wenn sich vielleicht in den verddeten Myce- 
tomen der Warmetiere bisweilen auch noch kleine Reste der zerfallenen 
Symbiontenverbinde aufhalten, die mikroskopisch nicht mehr als solche 
zu erkennen sind, so besteht dennoch Anlaf, auf die vielfach freie Lebens- 


weise der hitzeresistenten Mikroorganismen zu schlieBen; waren doch | 


Tiere mit Mycetomverhaltnissen, welche denen der Abb. 8a entsprechen, 
sonst nicht in der Lage, symbiontisches Erbgut weiterzugeben. Nirgends 
stieB ich aber im Organismus auf lokale Ansammlungen solcher kiinstlich 
hervorgerufener Migrationsstadien. Wahrscheinlich handelt es sich 
dabei um kleine kokkoide Keime, die, im Fettkérper u. dgl. verstreut, 
nie mit Bestimmtheit anzusprechen sind, da die groBe Gefahr besteht, sie 
mit den unvermeidlichen Fixierungsartefakten zu verwechseln. Nur 
wenn es gelange, selektive Farbemethoden fiir diesen Symbiontenstamm 
zu entwickeln, konnten wir tieferen Kinblick in diese Vorgange gewinnen. 
Fiir den Verdacht, es handle sich bei den thermoresistenten Symbionten- 
formen um Sporen, lie8 sich kein Beweis erbringen; die Sporenfarbungen 
(nach KiErn u. RAKETTE) verliefen ergebnislos. 

Die Preisgabe des Mycetoms wahrend des Hitzeeinflusses miissen 
wir wohl so verstehen, da mit den tiefgreifenden morphologischen Um- 
wandlungen der Symbionten sicherlich auch eine Anderung ihrer physio- 
logischen Potenzen verbunden ist. Zudem sind in den Mycetomen, die 
durch den degenerierenden Symbiontenanteil stark in Mitleidenschaft 
gezogen sind, die Voraussetzungen fiir ein geregeltes Stoffwechselge- 
schehen genommen (s. Abb. 2a—3a). Infolge der durch diese: beiden 
Momente entstehenden Disharmonie zwischen Mycetom einerseits und 
Symbionten andererseits werden wohl auch letztere veranlaBt, ihren 
festen Sitz vorzeitig aufzugeben. Im Normalfall geschieht dies erst mit 
der Ausbildung der Infektionsformen. Gleich diesen flottieren also die 
hitzestabilen Wanderformen frei im K6rper des Wirts, ohne virulent 
zu werden. Abgesehen davon,.wiirde ein solches Verhalten auch der 
symbiontischen Natur dieser Mikroorganismen widersprechen. Immer- 
hin miissen sie sich zur Aufrechterhaltung des symbiontischen Zyklus 
bis zu einem gewissen Grade vermehren. Der Ovarialinfektion steht 
durch die freie Lebensweise erst recht nichts im Wege. 

Unwillkiirlich fragt man sich, warum die embryonalen Mycetocyten 
nicht immer von den hitzeresistenten Mikroorganismen besiedelt werden ? 


—— 
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Doch dafiir gibt es plausible Griinde: Durch die nachhaltigen Verande- 
rungen der Symbionten in Hitze ware es gut méglich, daB die wihrend 
der Embryonalentwicklung bis in alle Einzelheiten festgelegte Wande- 
rung und definitive Gruppierung der Symbionten (BUCHNER 1954) ge- 
stort wird. Auferdem kénnten bei dem augenblicklichen Zustand der 
Bakterien die fiir die Kinwanderung in die embryonalen Mycetocyten 
vermutlich maSgebenden chemotaktischen Vorginge wirkungslos blei- 
ben. Ist schon bei Tieren mit gesunder Besiedlung einem mehr oder 
minder grofen Rest von Symbionten die Ansiedlung in den Mycetocyten 
nicht modglich, so ist das im vorliegenden Fall gar nicht mehr so ver- 
wunderlich. Uberhaupt ware es nach diesen Erfahrungen sogar méglich, 
da auch in normal besiedelten Tieren die zuriickbleibenden Bakterien — 
nicht nur in die akzessorischen Zellen eindringen, sondern zum Teil eine 
freie Lebensweise fiihren. Vielleicht entgehen gerade diese bevorzugt 
der Degeneration ? Leider konnen wir dariiber vorerst nur Vermutungen 
anstellen. Das Wissen um die Eigentiimlichkeiten dieser Lebensgemein- 
schaft einerseits und die Ergebnisse aus den experimentellen Unter- 
suchungen andererseits vermodgen diese jedoch weitgehend zu stiitzen. 

Auch die Art der Wiederbesiedlung der Mycetome tragt dem ge- 
schilderten Verhalten der thermoresistenten Symbionten Rechnung. 
Man hat vielfach den Eindruck, als waren die ersten Eindringlinge mehr 
durch Zufall in die Mycetocyten gelangt als durch gerichtete Bewegung. 
So waren einmal die Mycetome frei, die akzessorischen Zellen aber an 
einer Stelle besiedelt. Andere Mycetome wiederum enthielten nur einen 
Bakterienverband ahnlich der Abb. 6c, oder einen kleinen Haufen kon- 
densierter Bakterienelemente. Auch im Hiillgewebe wachsen Symbion- 
ten bisweilen zu gréBeren Verbanden aus. Gerade diese Beobachtungen 
deuten auch auf das Vorliegen einer diffusen Infektion im Organismus 
hin. 

Schneller erholen sich natiirlich die Mycetome von Nachkommen der 
P-Tiere, welche bei 38° C nur eine mittlere oder starke Schadigung ihrer 
Bakterienorgane erlitten. In diesem Falle wird die Kontinuitaét der 
Mycetombesiedlung iiber alle Generationen hin gewahrt. Neben den 
bekannten Modifikationsformen ist diesmal meist schon in der F;- 
Generation ein gewisser Anteil von normalen Verbaénden vorhanden. 
Trotzdem weisen auch diese Mycetome degenerative Ziige auf, die eben- 
falls nur langsam abklingen. 

SchlieBlich sollte noch durch eine Versuchsserie die enorme Warme- 
resistenz der Symbionten des Getreidekapuziners veranschaulicht wer- 
den: Ausgehend von Tieren mit geringem Symbiontenbestand (= F,- 
Generation von 38° C-Tieren) wurden laufende Entwicklungspassagen 
bei 38° C durchgefiihrt, in der Hoffnung, dadurch allmahlich diese Sym- 
biontenreste zum Absterben zu bringen. Kontrollen nach 5 Genera- 
tionen ergaben jedoch, daf sich an der diinnen Besiedlung der Mycetome 


oon 
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nicht das geringste gedndert hatte. Die Hartnackigkeit, mit der diese — 


Symbionten der Hitze zu trotzen vermégen, wird erst versténdlich, 
wenn wir uns der Heimat ihres Wirtes erinnern. Durch ihre hochgradige 
Anpassung an die in den Tropen und Subtropen herrschenden Tempera- 
turbedingungen wird also jeglicher Einflu8 von hoher Temperatur auf 
alle Entwicklungsstadien ihrer Wirtstiere gefahrlos fiir den Fortbestand 
der symbiontischen Lebensgemeinschaft. Dies nimmt uns auch die 
Moglichkeit, das Nutzproblem auf diesem Wege einer Losung naher zu 
bringen. 

Die Anlage steriler Mycetome weist auf die erbliche Fixierung dieser 
Organe hin. Sie sind somit ein fester Bestandteil im Bauplan des Tieres, 
was zweifellos fir ein hohes phylogenetisches Alter dieser Symbiose 
spricht. 


VII. Temperaturversuche mit weiblichen Imagines 


Da die Symbionten auf den einzelnen Entwicklungsstadien innerhalb 
des symbiontischen Zyklus unterschiedlich auf Umweltseinfliisse rea- 
gieren kénnen, muBte bei den Versuchen, die Symbiose des Getreide- 
kapuziners zu sprengen, das Verhalten der Symbionten reifer Weibchen 
bei hoher Temperatur einer besonderen Prifung unterzogen werden. 
Bekanntlich wachsen bei Oryzaephilus surinamensis L. die Symbionten 
adulter Weibchen bei 36°C zu langen Schléuchen aus, die sich nicht 
mehr zur Ovarialinfektion eignen. Koc (1936) erhielt so symbionten- 
arme oder symbiontenfreie F',-Tiere. Er sieht in den langen Schlaéuchen 
thermoresistente, Entwicklungsstadien der Oryzaephilus - Symbionten, 
wahrend er den runden bis ovalen Infektionsformen eine spezifische 
Thermosensibilitét zuschreibt. Im Gegensatz dazu zeichnen sich die 
thermoresistenten Mikroorganismen von Rhizopertha mehr durch pleo- 
morphe, mitunter sehr kleine Wuchsformen aus. Ob diese auch bei 
geschlechtsreifen Weibchen mit gesundem Symbiontenschatz ausge- 
bildet werden, sollte folgendes Experiment beweisen: 

Kine Population 15 Tage alter Imagines wurde von 30°C in 38°C 
gegeben (85—95% rel. Hydr.!). In gewissen Zeitabstanden wurden 
davon etliche Weibchen! fixiert und zugleich 10—15 Tiere in Hinzel- 
tuben wieder in Normaltemperatur (30° C) gebracht. Von diesen 


1 Fur diese und andere Untersuchungen war es notwendig, die Geschlechter zu 
erkennen. Da dies aber bei Rhizopertha an Hand irgendwelcher sekundarer Ge- 
schlechtsmerkmale nicht méglich ist, fand ich auf der Suche nach anderen Unter- 
scheidungsmerkmalen schlieBlich durch Zufall eine relativ einfache Methode: Ein 
leichter Druck auf die Ventralseite des Abdomens der mit Ather schwach betaubten 
Tiere geniigt, um beim Weibchen den Ovipositor austreten zu lassen. Beim Mann- 
chen stiilpt sich der Endophallus mit der Virga und den beiden Titillatoren aus. 
Ohne Betaubung la8t sich dieser Effekt meist nur unter Verletzung der Tiere 
erreichen. 
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kamen dann nach 3 Wochen jeweils gesondert einige Exemplare mit 
Nachkommen zur Untersuchung. Auf diese Weise waren die Aus- 
wirkungen des Hitzeeinflusses in verschiedenen Richtungen gut zu 
tibersehen. 

Schon nach 14 Tagen machen sich auffallende Gestaltsverainde- 
rungen an den Symbionten bemerkbar. Viele der gedrungenen Infek- 
tionsformen und der weniger dicht vereinten Symbiontengriippchen 
sind zu Verbanden ausgewachsen, wie wir sie sonst bei dlteren Larven 
antreffen. Ein Teil davon ist sogar noch gréBer und fallt auBerdem 
durch die Reichhaltigkeit der Einzelkomponenten auf. Auch finden 
sich bei einigen Individuen alle Ubergangsformen von diesen ansehnlichen 
Verbanden zu grodBeren Klumpen. Noch viel deutlicher treten diese 
Vorgange bei den Tieren in Erscheinung, die erst nach 35 Tagen aus 
38° C fixiert werden (Abb. 9). Die den Infektionsformen ahnlichen Sym- 
biontentypen treten jetzt stark in den Hintergrund. Waren bisher die 
Bakterienverbande in Wachstum begriffen, so beginnen sie nun teilweise 
wieder zu zerfallen. In den Zentren einiger Syncytien ist der jetzt immer 
staérker hervortretende DegenerationsprozeB schon sehr weit voran- 
geschritten. 

Fir das Studium dieser Vorgange eignen sich ganz besonders die 
in den Mycetomen verstreuten Degenerationsinseln, welche sehr aus- 
drucksvoll Zeugnis von den umwalzenden Verdnderungen in den sym- 
biontischen Organen ablegen. Auf Abb. 9 lenkt ein groBer, chromatin- 
reicher, extrem pyknotischer Kern sogleich die Aufmerksamkeit auf 
einen derartigen Degenerationsbezirk: Die Zahl der Kerne hat sich ver- 
mehrt. Sie liegen dicht beisammen und haben auch an Volumen mehr 
oder weniger stark zugenommen. Kugelige Riesenverbande mit vielen 
Einzelgliedern (vgl. Abb. 6c) vermehren im Verein mit kleinen verblaBten 
Bakteriengriippchen und ,,Rosetten“ die degenerativen Symptome 
dieses Mycetombereichs. In den weiten Liicken zwischen den einzelnen 
Syncytien erkennen wir die dort einsetzenden lytischen Prozesse. Auch 
die Randgebiete des Mycetoms werden nach den dort auftretenden 
groBen Involutionsformen (vgl. Abb. 6e) von der Degeneration bevor- 
zugt erfaBt. Helle Héfe umgeben diese verklumpten Symbiontenballen. 
An ihrer Ausdehnung la8t sich die GroBe der Riesenverbande, aus denen 
sie hervorgingen, gut rekonstruieren. Sonst sind im ganzen Mycetom 
zwischen die noch gut farbbaren Verbande verblafte Symbionten- 
gruppen oder einzelne Glieder eingestreut. 

Abb. 9a fiihrt uns im Ablauf des Degenerationsprozesses einen 
Schritt weiter: In den hochgradig pyknotischen Kernen, deren Zahl 
und GréBe ganz betrachtlich zugenommen hat, spiegelt sich die schwere 
Schidigung des Mycetoms wider. Vereinzelt geht ihre Vermehrung so- 
gar so weit, daB sie nahezu das gesamte Volumen eines Syneytiums 
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einnehmen, In mehreren Degenerationsinseln sind die Symbionten schon 
restlos verschwunden. Wahrscheinlich handelt es sich bei ihrem homo- 
genen Inhalt um Schleim, zumal ja die Degeneration dieser Bakterien 
immer mit der Ausbildung einer Schleimhiille verbunden ist. Das zeigt 
sich auch wieder auf dieser Abbildung in den lichten Hofen, welche die 
Symbiontenverbinde umgeben. Nicht alle Syncytien weisen dieses Aus- 
sehen auf, wie gleichfalls der Stand der Degeneration in den einzelnen 
Mycetombezirken verschieden ist. 


Abb. 9 


Nach 47 Tagen Hitzebehandlung hat der Verfall der symbiontischen 
Organe weiter zugenommen. Ihre Besiedlung besteht jetzt nur mehr aus 
Symbiontenklumpen und mehr oder minder verblaBten Verbandsfrag- 
menten. Kin Teil der Kerne verfallt schon der Auflésung. 

Die Nachkommen solcher Weibchen besitzen, obwohl bei Normal- 
temperatur aufgezogen, kleine Mycetome mit einem dicken Hiillsyncy- 
tium. Insgesamt weisen sie degenerative Ziige auf, was besagt, daB ein 
morbides Erbgut an Symbionten weitergegeben wurde. 

Zu welch exzessiven Umgestaltungen die destruktiven Vorgange in 
den Bakterienorganen nach 71 Tagen Hitzeeinflu8 fihren zeigt Abb. 9b. 
Am meisten tiberraschen die améboid verzweigten Riesenkerne, welche 
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fast in ihrer gesamten Lange das Syncytium nach allen Richtungen 
durchziehen. Der feinkérnige Kerninhalt ist stellenweise wolkig ver- 
dichtet. An einigen Stellen’ ieup's 

sind die Kerne geplatzt; ihr 
dort schwacher farbbarer In- 
halt tritt ins Plasma _ iiber 
und wird eingeschmolzen. Um 
das verddete Zentrum des 
Syncytiums schart sich noch 
eine beachtliche Menge mor- 
phologisch veranderter Sym- 
bionten. Bei den Kokken- 
grippchenkonnte man vielfach 


Abb. 9—9b. Die Degeneration der Mycetome weiblicher Imagines bei 38° (On Abb. 9 Myce- 

tomausschnitt; der gréBte Teil der gedrungenen Infektionsformen ist nach 35 Tagen in 

Verbinde ausgewachsen; D typische Degenerationsinsel. Abb. 9a Hinzelnes ee im 

fortgeschrittenen Stadium der Degeneration; starke Anreicherung des Kernmaterials! 

Abb. 9b Extrem degeneriertes Syncytium nach 71tagiger Hitzebehandlung mit vdollig¢ 
abnormen Kernformen 
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glauben, es handle sich um regulire Infektionsstadien. In Wirklich- 
keit sind es aber Zerfallsformen, Kondensations- und Modifikations- 
produkte der wahrend der Warmeeinwirkung entstandenen Verbande. 
Nachdem uns die Ausbildung thermoresistenter Formen dieses Sym- 
biontenstammes bekannt ist, gehen wir nicht fehl, in ihnen ebenfalls 
warmefeste Stadien zu erblicken. Dafiir spricht nicht nur ihre morpho- 
logische Ahnlichkeit mit den bereits friiher beschriebenen Symbionten- 
typen, sondern auch ihre Fahigkeit, in allen folgenden sich bei 38°C 
entwickelnden Generationen am Leben zu bleiben. Somit sind alle Ent- 
wicklungsstadien im Zyklus der Rhizopertha-Symbionten in der Lage, 
thermoresistente Formen auszubilden. 


VIII. Versuche ber niederen Temperaturen 


Nachdem es mit hohen Temperaturen lediglich méglich war, den 
Symbiontenbestand von Rhizopertha auf ein thermoresistentes Minimum 
zu dezimieren, war es naheliegend, ihr Verhalten bei niederen Tempera- 
turen zu untersuchen, kénnten doch gerade diese an Warme so gut an- 
gepaBten Mikroorganismen besonders empfindlich auf Kalteeinfliisse 
reagieren. Dazu war es notwendig, eine méglichst niedrige Temperatur- 
stufe zu ermitteln, welche die Tiere noch tiber langere Zeit hin ertragen 
konnen. Eine Versuchsreihe ergab, daB + 4° C dieser Anforderung ent- 
spricht. Allerdings durften als Versuchstiere nur junge, noch im Voll- 
besitz ihrer Reserven befindliche Imagines verwendet werden. Nur so 
war es z. B. méglich, von 66 in den Kalteschrank gegebenen Kafern nach 
42 Tagen noch 6 lebend vorzufinden. 


Um die Auswirkungen des Kalteeinflusses auf die Symbionten stu- 
dieren zu k6nnen, fixierte ich in verschiedenen Zeitabstainden einige 
Weibchen direkt nach der Entnahme aus dem Eisschrank (+4°C). Als 
nach 40 Tagen nur mehr wenig Tiere am Leben waren, wurde dieser 
Rest in Normaltemperatur (30° C) zuriickgegeben und zur Weiterzucht 
verwendet. 


Nach 10 Tagen Kalteaufenthalt zeigen sich an den Mycetomen der 
Weibchen noch keine sichtlichen Veranderungen. Erst von jetzt ab 
macht sich bei den gedrungenen Symbiontengrtippchen die Tehdenz 
der Verbandsbildung bemerkbar. Die gleiche Erscheinung konnten 
wir bei hoher Temperatur beobachten, nur mit dem Unterschied, daB 
die sich ‘dort sehr rasch abwickelnden Vermehrungsvorgainge unter dem 
Kinflu8.von Kalte nur langsam vor sich gehen. Dadurch wird die Teilung 
der Symbionten in ihren Einzelphasen sichtbar, ein Vorgang, von dem 
man sich bisher nur eine auf die strukturelle Beschaffenheit der Verbainde 
begriindete Vorstellung machen konnte. Hier aber ist deutlich zu sehen, 
wie sich die Einzelkomponenten eines Verbandes zu teilen beginnen, 


ee 
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allmahlich himbeerférmige Gestalt annehmen (Abb. 10) und sich dann 
ablésen. Schon nach etwa 15 Tagen sind diese Teilungsstadien verhalt- 
nismafig gut ausgebildet. Neben einfachen Kokkenketten oder Ketten 
von traubigen Hinzelgliedern finden sie sich aber auch noch in den Myce- 
tomen von Weibchen, welche nach 38 Tagen der Kalte entnommen 
werden. Auch verklumpte Symbionten mischen sich vereinzelt oder zu 
Nestern vereint zu diesem Zeitpunkt dazwischen. Offenbar degeneriert 
schon jetzt ein Teil der Mycetominsassen. Trotzdem ist die Vermehrung 
noch so stark, da sich nirgends ein Riickgang in der Besiedlungsdichte 
einstellt; im Gegenteil, es sind Mycetome dabei, die 

auffallend prall mit gut faérbbaren Symbionten gefiillt 8 
sind. Andere wiederum sind ebenfalls dicht besiedelt, 
aber das Tinktionsvermégen ihrer pflanzlichen In- 
sassen hat merklich nachgelassen. Dies ist ein weite- 
rer Hinweis auf eine teilweise schon jetzt spirbar 
werdende Schadigung der Mikroorganismen durch 
Kalte. 10 


Leider kann tiber das weitere Verhalten der 
Abb. 10. Himbeerfér- 


Symbionten bei + 4° C nichts ausgesagt werden, da 
die wenigen nach 40tagigem Kalteaufenthalt noch 
lebenden Kafer schnell sterben. Dafiir laBt sich 
aber das Geschehen in den Mycetomen der nach 
dieser Zeit wieder auf Normaltemperatur (30° C) 


mige Vermehrungs- 

stadien der Symbion- 

ten aus den Myce- 

tomen einer Puppe, 

die 19 Tage im HBis- 

schrank bei +4°C 
lebte 


zurickgesetzten Tiere verfolgen. Wider Erwarten 
zeigen diese selbst nach 50 Tagen noch die Spuren der Kalteeinwirkung: 
Morphologisch sehr unterschiedlich geartete Symbiontentypen mit 
geringer Farbbarkeit. Dieser Zustand wirkt sich fast durchwegs auch auf 
das Aussehen der symbiontischen Organe junger Larven der F',-Generation 
aus. Teilweise sind sie klein und bergen schwach oder verschieden farb- 
bare Bakterien, teils besitzen sie bei tiblicher GroBe Storungen an Kernen 
und Symbionten. Andere dagegen sind vollkommen normal. Bei allen 
geschidigten Organen verschwinden jedoch meist schon bis gegen Ende 
der Metamorphose die krankhaften Symptome wieder. Wir werden 
noch sehen, da8 sich die Symbionten von Oryzaephilus in dieser Hinsicht 
ganz anders verhalten. 
Auch der Versuch einer sich iiber mehrere Generationen hinziehenden 
, fraktionierten‘‘ Elimination der Symbionten ist zum Scheitern ver- 
urteilt, da notgedrungen die Entwicklung der Tiere bei 30° C erfolgen 
muB, wodurch sich jeweils der Zustand der Bakterien weitgehend normali- 
siert. Der Grad ihrer Schadigung, der wahrend 35—40 Tagen bei + 4° C 
erreicht wird, ist also nicht durchgreifend genug, um bei der nachsten, 
bei 30°C heranwachsenden Generation nicht wieder behoben zu — 


werden. 
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Larven, die teils bis zu 50 Tagen bei + 4° C am Leben bleiben, werden 
in der gleichen Art und Weise beeinfluBt wie die Imagines. Sie vermdgen 
ebenfalls die in den Mycetomen vorhandenen Kaltedefekte bei normaler 
Temperatur wieder zu kompensieren, wenn auch degenerative Bezirke 
mit Nestern von Bakterienklumpen und kleinen Vakuolen teilweise 
erhalten bleiben. 

In weiteren Versuchen wurde die Kaltebehandlung wahrend des 
Individualzyklus mehrmals wiederholt, um die Mycetome einer méglichst 
langen Kalteeinwirkung auszusetzen. Zu diesem Zwecke wurden alte 
Larven 40—45 Tage der Kalte ausgesetzt; die Verpuppung erfolgte 


dann bei Normaltemperatur. Unmittelbar darauf wurden die Puppen 


20—30 Tage lang in den Eisschrank gebracht und dann zur Vollendung 
der Metamorphose der Temperatur von 30°C iibergeben. Zum dritten 
Male kamen nun die Tiere als Imagines in Kalte. Durch regelmaBige 
- Kontrollen konnten sie vor dem Absterben wieder in normale Tempera- 
tur tiberfiihrt werden. Die dadurch physisch stark geschwachten Kafer 
schritten nur langsam zur Vermehrung und zeugten auBerordentlich 
hinfallige Nachkommen, welche eine ahnliche Kaltebehandlung nicht 
tiberlebten. Aber auch diesmal stellten die sichtlich geschadigten Myce- 
tome der Kaltetiere noch in ausreichender Menge Infektionsformen der 
Symbionten fiir die Nachkommen zur Verfiigung. 

Bei Larven und Puppen, welche der Temperatur von + 4°C aus- 
gesetzt werden, tritt bei einem Minimum an Stoffwechselgeschehen ein 
augenblicklicher Stillstand in der Entwicklung ein. Besonders gut 
1a8t sich dies an jungen mannlichen Puppen verfolgen. Bei 30°C ist 
am Ende der 5—6tagigen Puppenruhe die Spermatohistogenese in 
vollem Gange. Werden aber junge Puppen in + 4°C gegeben, so sind 
deren weniger weit entwickelte Gonaden selbst nach 40 Tagen noch auf 
dem gleichen Entwicklungsstadium. Von dieser den ganzen Organismus 
erfassenden Lethargie werden die symbiontischen Organe nicht so sehr 
betroffen. Bedauerlicherweise schreiten aber dort die durch die Kalte 
eingeleiteten Prozesse (bei -+- 4° C) nur sehr langsam voran, so da tiber 
deren Charakter wenig ausgesagt werden kann. Das gab mir auch 
AnlaB, weitere Versuche mit Puppen bei +10°C durchzufiihren, wo 
eine Beschleunigung der Vorginge in den Mycetomen zu erwarten war, 
gleichzeitig aber die Entwicklung der Tiere noch vollkommen sistierte. 
Die daraus gewonnenen Ergebnisse stellen eine interessante Erginzung 
der + 4° C-Versuchsserie dar: 

Ebenso wie bei +4°C geht die Vermehrung der Symbionten bei 
+10°C weiter vor sich. Wiederum treten die bekannten himbeer- 
formigen Stadien (Abb. 10) auf. Was jedoch im Hinblick auf die jetzt 
hdhere Versuchstemperatur tiberrascht, ist die Erscheinung, daB sich 
mit der Vermehrung der Symbionten frither als bei + 4° C degenerative 
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Prozesse einstellen, die im Vergleich zu +4°O© auch rascher um sich 
greifen. Dadurch zeigen die Mycetome von Puppen, welche nach 40 Ta- 
gen aus 10°C entnommen und fixiert werden, beachtliche Schaden, die 
in vielem den Verfallserscheinungen bei Hitze ahnlich sind. 

Unter welchen Gesichtspunkten miissen wir nun das Verhalten dieser 
pflanzlichen Kinmieter bei niedrigen Temperaturen sehen? Wie sind 
vor allem die Vermehrungsvorgiinge zu erklaren, die bei + 10° C erstaun- 
licherweise schneller abklingen als bei + 4°C, um Degenerationspro- 
zessen Platz zu machen? DaB hier nicht nur der nachteilige EinfluB der 
Kalte im Spiele steht, ist offensichtlich. Es kommt noch ein anderer 
Faktor hinzu, der in den speziellen Verhaltnissen zu suchen ist, die sich 
bei + 4°C baw. + 10°C fir Mycetom und Gesamtorganismus ergeben: 
In Normaltemperatur spielt sich ein standiger Stoffaustausch zwischen 
Mycetom und Wirtsorganismus ab. Wenn nun durch Kalte alle Prozesse 
im K6rper stark abgebremst sind — die véllige Entwicklungsruhe bei 
Larven und Puppen beweist dies — wird auch der Stoffaustausch emp- 
findlich gestért. Unwillkiirlich fiihrt dies zu einer sich vorerst noch 
positiv auswirkenden Vermehrung der von den Mikroorganismen produ- 
zierten Stoffe im Mycetom. Darin liegen wohl auch die nach kurzem 
KalteeinfluB einsetzenden Vermehrungsimpulse der Symbionten be- 
griindet. Durch die bekanntlich ungesteuerten Fermentationsvorgange 
der Mikroorganismen — das Prinzip der Ammenkulturen im Cellover- 
fahren beruht auf dieser Tatsache — kommt es bald zu einer starken An- 
reicherung der symbiontischen Wuchsstoffe im Mycetom. Nachdem aber 
die Existenz dieser intrazellularen ,,Bakterienkulturen‘‘’ von einem 
stindigen Austausch der von beiden Partnern des symbiontischen 
Systems gebotenen Stoffe abhingig ist, werden sowohl durch das Uber- 
angebot an kérpereigenen Wuchsstoffen als auch durch den mangelnden 
Nachschub an lebenswichtigen Substanzen die Lebensbedingungen im 
Mycetom schnell verschlechtert. Dies ist sicherlich auch ein Grund 
dafiir, daB nach der anfanglichen Vermehrungstitigkeit der Symbionten 
eine Hemmungs- und Degenerationsphase einsetzt. Ware letztere allein 
durch Kalte ausgelést, miBten die Symbionten bei +4°C mehr ge- 
schidigt werden als bei + 10°C. 

Diese durch die Stérung des Stoffaustausches vermutlich mitbe- 
stimmte Degeneration der Symbionten von Rhizopertha bei Kalte kénnte 
sogar ein Schliissel zum allgemeinen Verstéindnis der Regulation der 
Symbiontenvermehrung in den Mycetomen sein. Demnach ware es 
denkbar, daB durch einen vom Wirt gesteuerten Stoffaustausch in den 
Mycetomen Verhiltnisse geschaffen werden, bei denen sich. die Ver- 
mehrung der Bakterien in normalen Grenzen bewegt. Da® wir dariiber 
bis heute noch recht wenig wissen, liegt an den Schwierigkeiten, die 
_-gich einer solchen Analyse in den Weg stellen. Nur durch fortgesetzte 
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Beobachtungen bei experimentellen Arbeiten wird es gelingen, den 
Schleier, der noch iiber diesen geheimnisvollen Prozessen liegt, etwas 
zu liften. 


IX. Versuche mit den antibiotischen Wirkstoffen Aureomycin 
und Terramycin 


Bei der experimentellen Untersuchung von Endosymbiosen lag es 
von vornherein nahe, sich auch bakteriostatischer und bakterizider 
Mittel zu bedienen, wie sie in der Praxis der Bakteriologie und Medizin 
verwendet werden. Schon frithzeitig suchten einige Forscher mit mehr 
oder minder durchgreifendem Erfolg diesen Weg zu beschreiten (CLEVE- 
LAND 1928, Kocu 1932). Es handelte sich dabei um die Applikation 
chemischer Agentien an die Symbiontentrager. Hand in Hand mit der 
Entwicklung und Erprobung dieser chemotherapeutischen Mittel lernte 
man die groBe Bedeutung der antibiotisch wirksamen Stoffe kennen, 
und es dauerte auch nicht allzu lange, bis diese selbst zum Gegenstand 
der experimentellen Symbioseforschung wurden. BRUES u. Dunn (1945) 
zihlen zu den ersten, welche die Wirkung verschiedener Antibiotica 
auf die Symbionten von Blaberus cranifer erprobten. 

Nachdem sich die Symbionten des Getreidekapuziners weder durch 
Hitze noch durch Kalte ausschalten lieBen, sollte in weiteren Experi- 
menten ihr Verhalten bei WirkstoffeinfluB gepriift werden. Da bei 
Rhizopertha zum ersten Male derartige Versuche unternommen wurden, 
also jegliche Anhaltspunkte beziiglich Dosis, Vertraglichkeit und sonstige 
Auswirkungen fehlten, empfahl es sich, aus der Reihe der antibiotischen 
Wirkstoffe vorerst nur einige herauszugreifen, diese aber einer um so 
eingehenderen Analyse zu unterziehen. Die Wahl fiel dabei auf Aureo- 
mycin und Terramycin. Zuerst war es-wichtig, eine Methode zu ent- 
wickeln, die es gestattet, den Tieren die Praiparate in kontinuierlich 
konstanter Dosis zu applizieren, um einen bestimmten Wirkstoffspiegel 
im Organismus der Kafer aufrechtzuerhalten. Die Ernaihrungsweise 
des Getreidekapuziners als K6rnerfresser lie8 in der Wahl der Methode 
wenig Spielraum. Ein Durchtrinken der K6érner mit Loésungen der 
zu priifenden Substanzen erschien mir als der sicherste und zugleich 
einfachste Weg. Injektionen in die Leibeshohle mit Rekordspritzen wie 
sie bei gr6Beren Objekten (Blattiden) vorgenommen wurden, kamen bei 
der geringen GréBe der Versuchstiere tiberhaupt nicht in Frage. 

Verwendet wurde Terramycinhydrochlorid (Chas. Pfizer & Co., New 
York) und Aureomycinhydrochlorid (Lederle Laboratories, New York?) 
in fester Form. Es wurden jeweils 0,2%ige wiBrige? Lésungen ange- 
wendet, wobei es bei der schweren Léslichkeit von Aureomycin nétig 


1 Den beiden Firmen sei fiir die Uberlassung der Praparate herzlichst gedankt. 
* Die Angaben beziehen sich hier wie im folgenden auf das Gesamtgewicht 
einschlieBlich der indifferenten Zusatze. 
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war, 2 ml 1/,)n HCl je 25 ml H,O zuzufiigen. Da ich die beiden Wirk- 
stoffe unter den gleichen Versuchsbedingungen priifen wollte — um 
ihre spezifischen Auswirkungen gegenseitig abwiigen zu kénnen —, gab 
ich auch bei der Terramycinlésung, obwohl nicht notwendig, das gleiche 
Quantum der 1/,,n HCl zu. Quergespaltene Haferkérner eigneten sich 
am besten zur Durchtraénkung. Ein Zeitraum von 24 Std geniigte, um 
sie mit den Wirkstoffl6sungen vollends zu durchtranken. Hierbei auf- 
tretende Quellungen verschwinden im anschlieBenden Trocknungs- 
prozeB (bei 30—40° C im Thermostaten) wieder. 

Es wurden entweder Kier oder 6—8 Wochen alte Imagines zu den 
Wirkstoffk6rnern gegeben. Sehr bald machten sich die ersten Anzeichen 
einer Wirkung des Terramycins bemerkbar, von dem zunachst nur die 
Rede sein soll. Erst nach 60 Tagen, der doppelten Zeit also, schliipften 
die ersten Imagines bei Normaltemperatur. Dies konnte jedoch nur 
begiinstigend fir die erwiinschten Auswirkungen des Antibiotikums auf 
die Symbionten sein. Zudem war eine gewisse Mortalitaét der Larven zu 
verzeichnen. In Tabelle 4 sind die Ergebnisse dieser Versuchsreihe zu- 
sammengestellt: Die Mycetome einiger 29 Tage alter Larven (2. und 
3. Hautungsstadium) zeigten schon deutliche Spuren einer Schadigung; 
sie waren kleiner und nur mit verblaBten Verbanden besiedelt (Tabelle 4, 
Nr. 1). Ihre Degeneration machte bis zum AbschluB der Metamorphose 
der Wirtstiere weitere Fortschritte (Tabelle 4, Nr.2)’ Niemals aber 
waren sie nach 63 Tagen steril, wie das bei Calandra unter gleichen Ver- 
suchsbedingungen der Fall ist (ScHNEIDER 1956). An GroBe hatten 
sie betrachtlich eingebuBt; ihr Aussehen und der Grad ihrer Schadigung 
waren sehr verschieden. Haufig traten lytische Prozesse wieder an den 
Grenzen der Syncytien auf (Vakuolisation), aber auch vollkommen kom- 
pakte Mycetome wurden beobachtet. Besonders an der stark vermehrten 
Kernzahl und dem Auftreten pyknotischer Kerne lieB sich deutlich die 
Auswirkung der terramycinhaltigen Nahrung erkennen. Dabei wurden 
manchmal auch die Kerne der ,,akzessorischen Zellmasse“ in ganz ahn- 
licher Weise beeinfluBt (Abb. 11a). Nur ihre kleinen Kernelemente blieben 
normal; dadurch trat die Doppelnatur des akzessorischen Zellmaterials 
gut hervor. Bei den unveranderten kleinen Zellen handelt es sich zwei- 
fellos um Bestandteile des ehemaligen Hiillgewebes, welche in die Tiefe 
verlagert wurden. Neben diesen Kernverainderungen verdienen noch 
fladenformige, pyknotische Riesenkerne der Erwahnung. 

Besonders interessant ist das Verhalten der symbiontischen Mikro- 
organismen selbst. Die verblaBten Bakterien, wie wir sie vorhin schon 
fiir die Larven erwahnten (s. Tabelle 4, Nr. 1), finden sich auch noch in 
ansehnlichem Umfange bei frisch geschliipften Imagines, wenn sie sich 
auch bei einigen Individuen teilweise in Lyse befinden. Meist bilden sie 
- nur mehr verdichtete homogene Griippchen (Abb. 11a). Daneben exi- 
stieren im Mycetom aber auch noch gut fairbbare Verbinde, welche zum 
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Teil riesige AusmaBe annehmen; weiterhin kommen noch alle méglichen 
Modifikationen der Symbionten vor. Uberhaupt erinnern alle diese 
Anomalien sehr an die durch thermische Einfliisse bedingten Verande- 
rungen in den symbiontischen Organen. Die bei den 3 Imagines der 
ersten auf Terramycinkérnern geziichteten Generation (Tabelle 4, Nr. 2) 
vorgefundene Mycetomdegeneration mittleren Grades mahnt sehr zur Vor- 


Abb. lla u. b. a Teil des Mycetoms einer Imago, die sich auf terramycinhaltigem Futter 

entwickelte; a.Z. akzessorische Zellen. b Teile zweier Syncytien aus dem Mycetom einer 

sich auf Milokorn entwickelnden Puppe, welche von terramycinbehandelten P-Tieren 
abstammt 


sicht, dem Terramycin eine allgemein bakterizide Wirkung auf die 
Symbionten von Rhizopertha zuzuschreiben. Auch der Fortgang des 
Symbiontenabbaus bei Tieren, welche insgesamt 104 Tage von terramy- 
cinhaltigem Futter lebten (Tabelle 4, Nr. 3), berechtigt, wie wir anschlie- 
Bend sehen werden, nicht zu dieser Auffassung. Das iiberrascht um so 
mehr, als bei einem Exemplar bei normaler Mycetomstruktur fast alle 
Symbionten bis auf geringe Reste zerstért und resorbiert waren. 
Obgleich zu erwarten war, daB zumindest die Nachkommen jener 
Elterntiere mit fast sterilen Mycetomen symbiontenfrei sind, hatten 
alle Individuen der zweiten, im gleichen antibiotischen Medium auf- 
gewachsenen Generation noch einen kiimmerlichen Symbiontenbestand, 
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der jenem der P-Generation ahnlich war (Tabelle 4, Nr. 5). Die Myce- 
tome waren jetzt verschwindend klein und es bereitete oft groBe Schwie- 
rigkeit, sie aufzufinden. Doch damit schien bei gleicher Behandlung der 
folgenden Generation die endgiiltige Elimination dieser letzten Sym- 
biontenreste so gut wie sicher; war doch anzunehmen, daf die geringe 
Zahl der in ihrer Vermehrung sichtlich gehemmten Symbionten nicht 
mehr fiir die Zwecke der Ubertragung gentigen konnte. Als aber die 
F,-Tiere trotzdem wieder die gleiche sporadische Besiedlung der Myce- 
tome aufwiesen (Tabelle 4, Nr. 6), war es offensichtlich, da sich ein 
terramycinresistenter Symbiontenstamm herausgebildet hatte. 
letzten Beweis dafiir erbrachten alle weiteren auf Terramycinkornern ge- 
zichteten Generationen, wo stets dieselben Besiedlungsverhaltnisse 


wiederkehrten, 


Den 
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Die Erfahrungen der Bakteriologie und der Therapie zeigten, dal 
streptomycin- oder penicillinresistente Mikroorganismen des 6fteren noch 
auf Aureomycin ansprechen. Ich versuchte daher auch bei den terra- 
mycinresistenten Rhizopertha-Symbionten eine Nachbehandlung mit 
Aureomycin!, die aber selbst tiber mehrere Generationen hin erfolglos 
war (Tabelle 4, Nr. 7 und 8). Sehr auffallig war jedoch dabei die mor- 
phologische Umgestaltung der in den duBerst kleinen Mycetomen (teils 
nur 50 x 35 yw) befindlichen Symbionten. Bakterienkonglomerate ver- 
schiedenster Gestalt, bisweilen sogar bizarr geformt, mit relativ machti- 
gen Kinzelgliedern, waren meist bezeichnende Auswirkungen der Aureo- 
mycinapplikation. Auch eine kombinierte Gabe von Aureomycin und 
Terramycin konnte die resistenten Symbionten nicht abtéten (Tabelle 4, 
Nr 9). 

Wichtig war nun zu klaren, wie sich letztere bei normaler Kost der 
Wirtstiere verhalten. Dazu wurden Tiere mit resistenten Symbionten 
auf Milo (Sorghum spec.) gegeben. Die Mycetome ihrer Nachkommen 
nahmen zwar an Volumen zu, waren aber fast durchwegs degeneriert 
(Tabelle 4, Nr. 4). Die Symbionten entwickelten sich in den einzelnen 
Syncytien sehr unterschiedlich. Abb. 11b zeigt einen Ausschnitt aus 
dem Mycetom einer in Milo herangewachsenen Puppe. Eine weit klaffende 
Liicke trennt die beiden nur teilweise dargestellten Syncytien. Ihre 
funktionelle Eigenstandigkeit zeigt sich hier wieder sehr deutlich: Wah- 
rend das eine vollkommen normale Symbionten birgt, finden sich im 
anderen dagegen Riesenverbande von einem Ausmaf, wie ich sie bisher 
noch nie beobachten konnte. Zweifellos handelt es sich bei diesem Riesen- 
wachstum der Bakterienverbainde um eine Nachwirkung der Terramycin- 
behandlung. Gleichzeitig kommt darin eine gewisse Regenerationsbereit- 
schaft der Symbionten zum Ausdruck. Merkwiirdig ist nur, da®B ihr 
Verhalten in zwei benachbarten Syncytien so grundverschieden ist. Im 
allgemeinen erstreckt sich die Normalisierung des Symbiontenbestandes 
tiber mehrere Generationen. 

In derselben Weise und mit der gleichen Dosis wurden auch Versuche 
mit Aureomycin durchgefiihrt, welche prinzipiell die gleichen Ergebnisse 
heferten. Deshalb sei von ihrer Schilderung abgesehen. 

Wenn sich auch keine wesentlichen Unterschiede in der Reaktion 
der Symbionten auf Terramycin und Aureomycin ergaben, so unter- 
scheiden sich doch beide Stoffe recht merklich in ihrer Vertraglichkeit. 
Wiahrend eine Aureomycindosis von 100 mg/25 ml H,O keine oder nur 
geringe Entwicklungsverzégerung zur Folge hatte und die Tiere in solehen 
Diaten sogar sehr vital waren, wurde schon bei einer Terramycindosis 
von 50 mg/25 ml H,O die Entwicklungszeit verdoppelt und verdreifacht. 


* Wieder gelangten Spalthaferkérner, welche diesmal mit einer Loésung von 
100 mg Aureomycin/25 ml H,O pripariert waren, zur Verwendung. 
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Die Toxizitat von Terramycin zeigt sich weiterhin durch eine betracht- 
liche Steigerung der Mortalitaét junger Larven. 

Eine Menge von 50 mg/25 ml H,0 reicht bei beiden Wirkstoffen aus, 
um die Symbionten von Calandra (ScunemeER 1956) und von Ory- 
zaephilus (eigene Untersuchungen 1956) zu eliminieren. Dennoch 
bestand die Gefahr einer Unterschwelligkeit dieser Loésungen fiir die 
Symbionten des Getreidekapuziners. Unter Umstanden konnte dies 
auch der Grund fiir die Entstehung der antibiotikaresistenten Bakterien- 
zustande sein. In weiteren Versuchen wurde daher die Wirkstoffkonzen- 
tration verdoppelt. Zu gleicher Zeit liefen auch Versuche mit kombinier- 
ten Gaben beider Antibiotika mit einer Dosierung von je 50 mg/25 ml 
HG. ‘Doch auch diése Experimente anderten im Endeffekt nichts am 
oben dargelegten Verhalten der Symbionten bei Larven und Imagines. 

Unmittelbar nach Vollendung der Metamorphose kommt es bei den 
Weibchen zur Ausbildung besonderer Infektionsformen der Symbionten, 
wiahrend die Mycetominsassen der Mannchen degenerieren. Uber den 
problematischen Auslésemechanismus zur Entstehung ersterer schreibt 
Bucuner (1953, S. 620): ,,Aller Wahrscheinlichkeit nach ist es vielmehr 
in erster Linie das Bediirfnis nach Symbionten, deren physiologischer 
Zustand derart ist, daB sie als Ausgangsmaterial fiir die in den Tochter- 
tieren zu begriindenden neuen Kulturen geeignet sind, welches die Um- 
wandlungen auslést.‘‘ Wichtig im Zusammenhang mit unseren Ver- 
suchen ist die sicherlich andersgeartete physiologische Struktur der 
Infektionsformen, welche schon in ihrer veranderten morphologischen 
Gestalt zum Ausdruck kommt. Dies veranlaBte mich, auch diesen speziel- 
len Symbiontentypus einer Wirkstoffanalyse zu unterziehen. So wurden 
6—8 Wochen alte Weibchen auf Haferkorner gesetzt, welche mit einer 
Lésung von 50 mg Aureomycin bzw. Terramycin je 25 ml H,O vorpra- 
pariert waren. In gewissen Zeitabstinden wurden davon etliche Tiere 
untersucht. Die wichtigsten, fiir Terramycin zutreffenden Ergebnisse 
enthalt Tabelle 5. Auch hier zeigte sich sehr bald eine Anfalligkeit der 
Symbionten, ahnlich wie bei den Larven, welche sich in auffallig degene- 
rativen Prozessen kundtat: Anreicherung des Kernmaterials verbunden 
mit Karyopyknose, Fladen- ynd Riesenkerne, insulare Degeneration der 
Syncytien, Riesenverbinde, Verklumpungen und andere morphologische 
Varianten der Mikroorganismen gaben diesen Vorgangen beredten Aus- 
druck. Praktisch waren damit die bei Hitzebehandlung erhaltenen Ver- 
iiderungen an den symbiontischen Organen reproduziert, wenn auch 
diesmal das induktive Moment nicht physikalischer, sondern rein chemi- 
scher Natur war. Sogar das von den Hitzeversuchen her bekannte Aus- 
wachsen der gedrungenen Infektionsformen in Verbinde war besonders 
zu Beginn des Wirkstoffeinflusses vielfach festzustellen. Letzten Endes 
‘blieb aber in den Mycetomen ein modifizierter Rest von Symbionten 
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zurick, der sich als wirkstoffresistent erwies. Damit waren auch diese 
Versuche mit Aureomycin und Terramycin auf dem gleichen Stadium 
wie die Entwicklungsversuche angelangt. 


Tabelle 5 
Zeitdaner isthe! S cecil TSU alr ea 
Zahl der es Aufent- p 5 
N unter- haltes in | Terramycin- Dae pit mit nur 
Ee suchten Terra- einzelnen| ganz 


. f ration | tremer 
Weibchen | mycin mittleren | Degene- 
in Tagen 


Grades | ration 


Rest- steril 
bakterien 


1 50 mg je 3 


25 ml H,O 


2 50 mg je or 2 pes it 
25 ml H,O 


3 50 mg je 3 e_ 
25 ml H,O 


4 2 F,-Puppen von Nr. 3 2 zt 
auf Milo entwickelt 


Die auffallige Ahnlichkeit der degenerativen Vorginge in den Myce- 
tomen von Larven und Imagines bei Hitze- und Wirkstoffversuchen, 
verbunden mit den nicht uninteressanten morphologischen Parallelen 
zwischen den thermo- und wirkstoffresistenten Symbiontenstémmen, 
fihrte zu dem Verdacht, da8 es sich nicht nur um eine spezifische Resi- 
stenz gegen den einen oder den anderen Faktor handelt. Diese Vermu- 
tung lieB sich nur durch entsprechende Versuche erharten. Erwies sich 
‘der hitzebestandige Stamm gleichfalls resistent gegen Aureomycin und 
Terramycin und ebenso umgekehrt, so konnte das als Beweis geniigen. 
Zu diesem Zwecke wurden Eier von Imagines, die sich als dritte Genera- 
tion bei 38°C entwickelten, zu Aureomycin- bzw. Terramycinhafer- 
kérnern gegeben, welche mit einer Loésung von je 100 mg Wirkstoff je 
25 ml H,O durchtrinkt waren. Die Larven entwickelten sich den je- 
weiligen Umstanden entsprechend. Nach der Imaginalhiutung wurden 
die Tiere untersucht. Es ergab sich, da8 der Aufbau der Mycetome mit 
ihren wenigen symbiontischen Insassen tatsichlich derselbe geblieben 
war. Auch in den weiteren Generationen anderte sich bei gleicher Be- 
handlung nichts an dem Befund. Umgekehrt waren auch die wirkstoff- 
resistenten Symbionten nicht durch Temperaturerhéhung auf 38°C 
abzutéten. Dieses erstaunliche Hinspielen auf die plétzlich sich andern- 
den und fiir normale Symbionten schidigend wirkenden Versuchs- 
bedingungen kann nur in einer universellen Resistenz gegeniiber thermi- 
schen und gewissen chemischen Hinfliissen seine Erklarung finden. 


———— 
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Da die sporadische Besiedlung der Mycetome mit wirkstoffresistenten 
Symbionten auf keinen Fall zur Infektion der Eier ausreichen kann, 
mussen wir auch bei diesen — ahnlich wie bei den thermoresistenten 
Formen — eine freie Lebensweise im Organismus der Wirtstiere an- 
nehmen. 

Es: fragt sich schlieBlich, um welche Art von Wirkstoffresistenz es 
sich bei den pflanzlichen Einmietern von Rhizopertha handelt? Ist sie 
primar, d. h. angeboren oder artgebunden, oder wurde sie erst sekundar 
durch einen Anpassungsvorgang an den schadigenden WirkstoffeinfluB 
erworben? Nach dem geschilderten Verhalten der symbiontischen 
Mikroorganismen ist es gut méglich, daB sie primar aureomycin- und 
terramycinempfindlich reagieren und erst nach einiger Zeit eine morpho- 
logisch veranderte resistente Sonderform entwickeln. Sie wiirden somit 
erst sekundar resistent werden. 


X. Die Degeneration der Mycetome ménnlicher Imagines 

BucuNER (1954) hat in seiner Studie tiber die symbiontischen Ein- 
richtungen der Bostrychiden die natiirliche Degeneration der Mycetome 
mannlicher Imagines von Rhizopertha dominica, Sinoxylon sexdentatus, 
Apate monachus und Apate degener eingehend geschildert. Sie stellt 
eines der bemerkenswertesten Kennzeichen der Bostrychidensymbiose 
dar. Wiahrend die Mycetome von Rhizopertha und Sinoxylon beinahe 
ganz der Degeneration verfallen, kommt es bei den beiden Apate-Arten 
nur zu einem partiellen Abbau der Mycetocyten. Die Uneinheitlichkeit 
dieser Vorgiinge unterstreicht noch ein von BUCHNER weiterhin unter- 
suchtes Objekt, Scobicia chevriert. Bei ihm machten sich in den mann- 
lichen symbiontischen Organen keinerlei Anzeichen eines Verfalls be- 
merkbar. Im einzelnen sei bei der schier uniibersehbaren Fiille von 
Mannigfaltigkeiten, die sich bei diesen degenerativen Prozessen ergeben, 
- auf die Beschreibung BUCHNERs verwiesen. . 

Einige Punkte, vor allem der genauere zeitliche Ablauf des Sym- 
biontenabbaus, blieben in Bucuners Darstellung unberiicksichtigt. An 
Hand des groBen Schnittmaterials, das mir zur Verfiigung stand, konnte 
ich diese Liicke schlieBen. Wenn BucHner schreibt: ,,Auch das Tier, 
welches nur noch diese letzten Mycetomreste enthielt, fiihrte im Hoden 
neben Massen reifer Spermien noch Spermatogonien und Spermatocyten 
und ist jedenfalls ein noch durchaus gesundes, funktionstiichtiges Mann- 
chen gewesen“, so hat das darin seinen Grund, daB, wie die eigenen 
Untersuchungen ergaben, die Degeneration der Symbionten im mann- 
lichen Geschlecht schon tiberraschend frith ihren Anfang nimmt. Ver- 
einzelt machen sich in den Mycetomen von alteren mannlichen Larven 
schon auffiallige Veraénderungen bemerkbar. So begegnete mir einmal 
eine alte Larve aus einer Normalkultur, deren Mycetome prall mit blassen 
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Verbinden erfillt waren. Zwischen diesen wiederum lagen stark gefarbte 
Bakterienklumpen und teils knorrige Bakterienwuchsformen eingestreut. 
Wieder erinnerten die Bilder sehr an die Symbiontendegeneration bei 


Warmebehandlung. Abgesehen von einigen Ausnahmen pflegen die 


Mycetome mannlicher Larven in der Regel ihr normales Aussehen zu 
bewahren. 

Aber schon auf dem Puppenstadium ist die Situation vollig anders: 
Jetzt sind schon hiufiger insel- oder streifenformige Degenerationsherde 
in den Mycetomen anzutreffen. Dabei sind verschiedene Wege des Ver- 
falls bezeichnend. Oft beginnt die Degeneration mit einem Verblassen 
der Bakterien. Meist erfolgt gleichzeitig eine Vakuolisation in diesen 
Bezirken, am Mycetomrand und in der Umgebung der Kerne. Am deut- 
lichsten zeichnen sich diese Prozesse an der Morphologie der Mikro- 
organismen ab. So ist es durchaus méglich, daf ganze Mycetome 
uneinheitlich abgewandelte Bakterientypen aufweisen. Kokken, Kokken- 
gritppchen, Stibchen, Ketten, Klumpen verschiedener Gré8e und Struk- 
tur und Riesenverbinde sind dabei die hiufigsten Elemente. Abb. 12 
zeigt einen Teil eines in fortgeschrittener Entartung befindlichen mann- 
lichen Puppenmycetoms, in dem sich fast alle der genannten Bakterien- 
formen vorfinden. Zweifellos unterliegt hierbei bereits ein Teil der 
Bakterien der. Resorption. Normale Verbande sind auBerst selten. Am 
auffalligsten treten die vielfach verzweigten, aus kokkoiden Gliedern 
bestehenden Bakterienketten hervor. Ahnliche Gebilde beschreibt auch 
Bucuner (1954, Abb. 47) bei Rhizopertha; doch spricht er von zarten 
Fadchen und kommt zu dem Schlu8B, daB diese sich von den zentralen 
Kornern oder Fadchen in den Degenerationsschollen ableiten und als der 
eigentliche Mikroorganismus anzusehen sind. Da mir entsprechende 
Ableitungsstadien, wie sie BUCHNER zur Verfiigung standen, niemals 
begegneten, méchte ich es dahingestellt sein lassen, ob die bei meinen 
Untersuchungen 6fter aufgetretenen Kokkenkettchen tatsaichlich mit 
diesen Wuchsformen identisch sind. Ihr Habitusbild spricht namlich 
viel mehr fiir einen linearen Wachstumsvorgang und kommt somit den 
gelegentlich bei Mannchen und Weibchen von Sinoxylon seadentatus 
auftretenden Symbiontenzustiinden gleich (BUCHNER 1954, Abb, 71 
u. 81). Auch A pate degener weist solche, wenn auch in vergréBerter Form, 
auf (BUCHNER 1954, Abb. 122). Nicht immer aber setzt die Degeneration 
in der auf Abb. 12 zur Darstellung gebrachten Form ein. Meistens ist 
der gréBte Teil des Mycetoms von den Entartungsprozessen noch nicht 
ergriffen und birgt normale Verbande, wahrend nur gewisse, meist insu- 
lare Bezirke den beginnenden Verfall ankiindigen. Andere Mycetome 
erscheinen ganz normal besiedelt; doch bei genauerem Zusehen stellt 
man auch hier bereits viele, schon modifizierte Symbiontenformen fest. 
In einem Fall war der Inhalt eines ganzen Syncytiums eines Puppen- 
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Abb. 12—12b. Die natiirliche De- 
generation der Mycetome mann- 
licher Tiere. Abb.12 Teil eines in 
Degeneration befindlichen méann- 
lichen Puppenmycetoms. Abb. 12a 
Ausschnitt aus dem Mycetom eines 
12 Tage alten Mannchens; Sym- 
bionten in Kondensation begriffen. 
Abb. 12b Liangsschnitt durch ein 
total degeneriertes Mycetom eines 
27 Tage alten Mannchens 
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mycetoms schon total verklumpt und hob sich dadurch scharf von den i 
iibrigen Mycetompartien ab. Auch die Kerne beginnen pyknotisch zu 
werden. GréSenunterschiede zwischen den Puppenmycetomen beider 
Geschlechter fielen mir nicht auf. 

Hatten wir bei den Puppen haufig noch normale Mycetome notiert, 
so sind bei fast allen frischgeschliipften Mannchen destruktive Sym- 
ptome verschiedener Grade anzutreffen. Im Zusammenhang mit Kon- 
densationsprozessen der Symbionten wird die Besiedlungsdichte wesent- 
lich lockerer. Ein einziges Mal begegneten mir bei einem Mannchen total 
sterile Mycetome, welche jegliche Spuren von Degeneration vermissen 
lieBen. Da ja bekanntlich der Verfall der Bakterien nicht ohne Aus- 
wirkung auf die Beschaffenheit der Mycetome bleibt, ware es mdéglich, 
da es sich hier um eine Fehlinfektion handelt. 

Bei 12 Tage alten Tieren befinden sich die Mycetome vielfach schon 
im Stadium fortgeschrittener Entartung. Die Kondensation der Sym- 
bionten hat inzwischen weiter zugenommen (Abb. 12a). Sehr oft treten 
schon ansehnliche Bakterienkonglomerate auf, die durch Verschmelzung 
der priméren Kondensationsstadien entstanden sind. Aus der Besied- 
lungsdichte ist zu schlieBen, daB Wachstumsvorgange sicherlich ganz 
eingestellt sind, zumal auch die Mycetome meist schon erheblich an Vo- 
lumen eingebu8Bt haben. Erstaunlich ist das gute Tinktionsvermégen 
der Bakterien auf diesem Stadium. Die wenigen noch vorhandenen 
Kerne sind teils extrem pyknotisch, teils ttbherhaupt schon zerfallen. 
Auch bei diesen natiirlichen Degenerationsvorgaingen mannlicher Myce- 
tome bleibt die Individualitat der Syncytien erhalten. Der Auffassung 
Bucuners, da die Degeneration von der Mycetommitte ausgeht, wo 
die einzelnen Syncytien keilformig zusammenstoBen, kann ich mich nur 
zum Teil anschlieBen. Sie kann ebensogut auch an der Peripherie der 
Mycetome beginnen, oder sogar gleichzeitig den gesamten Inhalt eines 
Organs erfassen. 

Wie schnell der Abbau weiter um sich greift, zeigt Abb. 12b. Sie 
stellt einen Langsschnitt eines Mycetoms von einem 27 Tage alten Mann- 
chen dar. Die Verklumpung der Bakterien hat ein fiir dieses Alter er- 
staunliches Ausmaf} angenommen. Manche Syncytien bestehen iiber- 
haupt nur mehr aus wenigen homogenen Symbiontenklumpen. Da8 
schon ein guter Teil der Symbionten auf lytischem Wege eliminiert 
wurde, sagt nicht zuletzt die geringe GroBe des Mycetoms (90 uw x 55 1). 
Kine Verallgemeinerung dieser Befunde ist jedoch nicht zulassig, da bei 
der starken Variabilitat des Mycetomabbaus erhebliche graduelle Unter- 
schiede vorkommen. 

Alle alteren Mannchen (6 Wochen und dariiber) aber hatten Myce- 
tome, die durchwegs dem Degenerationsgrad der Abb. 12b entsprechen. 
Die verschmolzenen Symbiontenballen verlieren um diese Zeit schon an 
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Farbbarkeit und beginnen zu zerfallen. Dabei nimmt der Umfang der 
Mycetome zusehends ab, so daB sie oft nur mehr schwer aufzufinden sind. 
In Tabelle 6 sind in zeitlicher Reihenfolge die Masse der Mycetome ver- 
schiedenster Degenerationsstufen zusammengestellt. Sie veranschau- 
lichen am besten die rasche Atrophie der symbiontischen Organe, die 
sich unmittelbar nach dem Schliipfen der Kafer vollzieht. 

Die genaue Kenntnis der verschiedenen Phasen der Symbionten- 
degeneration im mannlichen Geschlecht war die Voraussetzung fiir die 
Durchfithrung folgenden Versuchs: Es wurden 2 Wochen alte Mannchen 
bei 38° C gehalten, in der Absicht, vielleicht eine Beschleunigung des auf 


Tabelle 6 
Alter der Alter der 
: Mycetom- | D ra : Mycetom- | D a- 
Mipden vice, | Roum: [Abaya | Rast 
356 x 192 | 2 | 90 x 60 5 
246 x 219 | 2 70 ie wo 70 5 
204x75 | 3 | eco : 
170 x 90 4 | ~ 2 
153 x 85 4 67 x 45 5 
120 x 120 _ | ee 2 98 | 60x30 | 5 
105x45 | 3 OLN UR hs eae 
100 x 38 4 100 x 60. 4 
20% 55 [8 147 90 x 60 5 
55 x 30 5 [— 75 x 45 5 
90 x 67 | cm 60x 38 : 
2 { 55 X 55 4 1] = normal; 2 = erste Anzeichen 
90 x 50 5 degenerativer Veranderung; 3 = De- 
60 x 45 z generation mittleren Grades; 4 = 
56 60 x 20 5 starke Degeneration; 5 = extreme 
55 x 35 5 Degeneration. 
45 x 15 5 


natirlichem Wege eingeleiteten Symbionabbaus herbeifiithren zu konnen. 
Erstaunlicherweise fiihrte jedoch dieses Experiment zu ganz unerwartet 
anderen Resultaten. Die hohe Temperatur wirkte sich namlich in diesem 
Falle nicht als Beschleunigungs-, sondern als Verzogerungsfaktor der 
Degeneration aus. Ahnliches konnte ScuNnerpER (1956) an Calandra 
beobachten. Wir werden in der Diskussion noch einmal auf diese Er- 
scheinung zuriickkommen. 


XI. Anomalien an den symbiontischen Einrichtungen 


Bei der groBen Zahl von Praparaten, die ich im Laufe meiner experi- 
mentellen Symbioseuntersuchungen an Rhizopertha dominica zu durch- 
mustern hatte, stie& ich wiederholt auf anormale Mycetomverhiltnisse. 
_ Kin besonderes Kuriosum stellten dabei die Falle dar, bei denen nicht 
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zwei, sondern drei Mycetome vorhanden waren. Zweimal hatte ich das 
Glick, dies zu beobachten. 

Abb. 13 zeigt z. B. drei dicht beisammen liegende Mycetome einer 
weiblichen Imago. Jedes der drei Organe besitzt normale GroSe und 
Besiedlungsdichte. Auffallig ist, daf sich eines von ihnen durch die 
geringe Farbbarkeit seiner Symbionten von den beiden iibrigen so sehr 
unterscheidet. In die verblaBten Verbinde sind gut fairbbare Kokken 
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Abb, 13. Drei Mycetome einer weiblichen Imago 


und Kokkenkettchen diinn eingestreut. Vielleicht gibt uns diese fiir das 
gesamte tiberzihlige Organ charakteristische Storung in der Besiedlung 
einen Anhaltspunkt fiir dessen Entstehung? Von den akzessorischen 
Zellen wissen wir, daB sie als die rudimentire Wohnstitte eines verloren- 
gegangenen zweiten Symbionten anzusehen sind; haben sie doch auch 
noch die Tendenz, gelegentlich Symbionten aufzunehmen, die in ihnen 
aber nicht zur Vermehrung kommen. Mit groBer Wahrscheinlichkeit 
liegt das an den physiologischen Voraussetzungen, die sich dort bieten. 
Nach diesen Zusammenhiangen ware es gut méglich, daB von einem Teil 
der akzessorischen Zellen durch eine zufallig gute Beschickung mit 
Symbionten ein drittes Mycetom aufgebaut wurde. Bekanntlich miissen 
ja Mikroorganismen vielfach in einer gewissen Anzahl vorhanden sein, 
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um sich vermehren zu kénnen (GRABNER 1954). Mit dieser Art der Ent- 
stehung des dritten Organs wiirden auch die offensichtlichen Stérungen 
an seinen symbiontischen Insassen ihre Erklaérung finden. AuSerdem 
wissen wir, da sich Symbionten mitunter auch in nicht artspezifischem 
Zellmaterial vermehren kénnen. So fand z. B. Kocu (1936) einmal bei 
Lyctus linearis G. die beiden Symbionten der Mark- und Rindenschicht 
der Mycetome vollkommen vertauscht. Wahrend sich aber die Rosetten 
der A-Symbionten auch im Markteil gut vermehrten, verhielten sich die 
wenigen B-Symbionten in den Rindensyncytien vdllig passiv. 

Im zweiten Falle ist eines der drei Mycetome abgetrennt und liegt 
auf der gegentiberliegenden Seite des Darms. Da es sich diesmal um 
eine durchwegs einheitliche Besiedlung handelt, ist anzunehmen, daB 
das dritte Organ entweder von Grund auf angelegt wurde oder durch 
Zerlegung entstanden ist. Leider kénnen wir an Hand dieser Einzelfille 
nichts tiber den genaueren Hergang der Entstehung dieser tiberzaéhligen 
Mycetome aussagen; deshalb miissen wir uns vorerst mit der Erérterung 
der verschiedenen Moéglichkeiten begniigen. 

Ganz andere Anomalieerscheinungen konnte ich an einer weiblichen 
Puppe beobachten: Beide Mycetome liegen bei ihr dicht beisammen 
im hinteren Abschnitt des Abdomens. Alle Bestandteile tragen zudem 
Anzeichen einer mehr oder minder schweren Schadigung, auf die hier 
nicht naher eingegangen werden soll. 

Damit will ich die Schilderung der bisherigen experimentellen Sym- 
biosestudien am Getreidekapuziner, Rhizopertha dominica F., beschlieBen. 
Im folgenden sollen Untersuchungen tiber die Symbiose des Getreide- 
plattkafers, Oryzaephilus swrinamensis L., zur Darstellung kommen. 


B. Oryzaephilus surinamensis L. 
fi AB symbiontischen Einrichtungen von Oryzaephilus surinamensis L. 


Der Getreideplattkafer, Oryzaephilus surinamensis L., aus der Familie 
der Cucujiden, ist ein ausgesprochener Kosmopolit, der gerne mit Han- 
delsgiitern verschiedenster Art verschleppt wird. Seine Ernahrungs- 
modglichkeiten sind so vielseitig, daB ein groBer Teil an pflanzlichen Roh- 
und Fertigprodukten der Gefahr seines Befalls ausgesetzt ist. So scheut 
er nicht einmal vor Rauch- und Schnupftabak, Nissen, Blumenzwiebeln, 
Samereien usw. zuriick. Kurze Generationsdauer und gute Ziichtbarkeit 
machen ihn zu einem dankbaren Versuchsobjekt. 

_ Uber seine Bakteriensymbiose sind wir durch die Arbeiten von 
PIBRANTONI (1929, 1930) und Koon (1930, 1931) gut unterrichtet: Vier 
runde bis ovale Mycetome sind bei Larve, Puppe und Imago vollig 
isoliert von allen tibrigen Organen in den Fettkérper eingebettet. Zwei 
liegen dicht beieinander dorsal iiber dem Darmtraktus, zwei weitere 
-einzeln ventral beiderseits des Nervensystems. Wir orientieren uns an 
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Hand der Abb. 14 (nach Kocu 1931) tiber ihren komplizierten histologi- 
schen Aufbau. Ein bindegewebiges Hillepithel, das sich auch zwischen 
die einzelnen radiar gelagerten Syncytien einschiebt, schlieBt sie nach 
auBen ab. Ihm gehért auch noch der auffallend groBe, zentrale Riesen- 
kern an, der eine Besonderheit dieser Mycetome ist. Jedes der 12 bis 
15 mehrkernigen Syncytien eines Organs birgt in seiner Mitte wieder- 


—— 


um einen vergréRerten, hypertrophierten Zentralkern, um den sich ~ 


schlauchférmigen, bis zu 
70 «4 langen Bakterien 
lagern. Erst im_ ge- 


zerteilen sie sich in runde 
bis ovale Infektionsfor- 
men, die sich auf dem 
Wege iiber die Ovarial- 
infektion den Nachkom- 
men mitteilen. Nach dem 
Schliipfen der Larve be- 
ginnt~ die histologische 
Differenzierung der bis 
jetzt noch sehr einfach 
gebauten Organe. Zu 
diesem Zeitpunkt sind 
auch aus den _ kurzen 
Infektionsformen wieder 
die langen Symbionten- 


Abb. 14. Larvales Mycetom von Oryzaephilus * 
surinamensis L. (Nach Koc) schlauche entstanden. 


II. Kocus Temperaturversuche und thre natiirliche Auswirkung 


Durch Temperaturerh6hung auf 36°C gelang es Kocu (1936), die 
Symbionten von Oryzaephilus zu eliminieren. 32—33°C bilden dabei 
den Schwellenwert fiir die Reduktion der pflanzlichen Mikroorganismen. 
Die sterilen Mycetome kommen in allen nachfolgenden Generationen 
in der tiblichen Weise zur-Anlage. Bezeichnend fiir die Oryzaephilus- 
Symbionten ist die unterschiedliche Temperaturempfindlichkeit der 
einzelnen Wuchsformen. Wahrend die kurzen, gedrungenen, stark farb- 
baren Infektionsstadien besonders thermosensibel reagieren, erweisen 
sich die schlauchformigen, langen Symbiontenzustinde als relativ warme- 
resistent. Werden geschlechtsreife Weibchen in einen Thermostaten 
mit 36°C gegeben, so unterliegen erstere der Degeneration. Die nor- 
mal farbbare Hauptmasse der runden bis ovalen Symbionten wichst 
dagegen in lange Schlauche aus und vermag so der hohen Temperatur 


die pleomorphen, meist — 


schlechtsreifen Weibchen — 


Kinstliche Symbiontenelimination bei Rhizopertha dominica F. 683 


langer zu widerstehen. Die Folge davon sind einerseits Nachkommen 
mit reduziertem Symbiontenbestand, andererseits aber auch solche mit 
sterilen Mycetomen. Letzteres ist auf eine Fehlinfektion der Eier zuriick- 
zufihren. Die langen Symbiontenschliuche eignen sich also offenbar 
nicht als Migrationsstadien. 

: Durch Zufall gelang es mir, eine in diesem Zusammenhang sehr 
' interessante Entdeckung zu machen. In einem Lagerhaus der Ober- 
pfalz stieB ich auf ein Milodepot (Sorghum spec., Importware unbekann- 
ter Herkunft), in dem sich eine Massenpopulation von verschiedenen 
Vorratsschadlingen befand. Neben dem Reiskafer, Calandra oryzae L., 
dem Reismehlkafer, Triboium confusum Duv., und dem Leistenkopf- 
plattkafer, Laemophloeus ferrugineus StEPH., fand sich auch der Getreide- 
plattkafer, Oryzaephilus surinamensis L. Der Kornkafer war im Ver- 
gleich zu den anderen Schidlingen weit in der Uberzahl. Die vornehm- 
lich durch den Schadlingsbefall bedingte Anreicherung von Feuchtigkeit 
hatte eine stellenweise sehr hohe Erwairmung des Milolagers zur Folge. 
Die Korner waren teils schon verschimmelt und muffig. An verschie- 
denen Stellen wurden Proben der Schidlinge entnommen und im Brut- 
schrank bei 28° C weitergeziichtet. Die Untersuchung der Nachkommen 
von Oryzaephilus und Calandra brachte eine groBe Uberraschung. Nicht 
weniger als 45% der Individuen von Oryzaephilus besaBen vollig sterile 
Mycetome, wihrend sie bei den restlichen Tieren teils normal teils 
verschieden stark degeneriert waren. Die Warmeentwicklung im Milo- 
lager hatte also dazu ausgereicht, die Symbionten der Elterntiere, welche 
sich in den Warmenestern aufhielten, zu schadigen. Diese Befunde 
liegen ganz im Sinne von Kocus Temperaturversuchen. Damit ist zum | 
erstenmal bei Oryzaephilus surinamensis L. eine Lésung des symbion- 
tischen Biindnisses im Naturexperiment unter den besonderen, bei der 
Vergesellschaftung mit Calandra oft gegebenen Umweltsbedingungen 
erwiesen. 

Auch ScHNEIDER (1956) fand bei Calandra oryzae L. in einigen Fallen 
symbiontenfreie Nachkommen, was ebenfalls auf die erhohte Tempera- 
tur im Milospeicher zuriickzufiihren war. 

Nachdem Oryzaephilus ein Kosmopolit ist, ware eine Untersuchung 
von Staémmen, welche in tropischen und subtropischen Gebieten nach- 
weislich langere Zeit beheimatet. waren, von groBem, Interesse. Die 
Existenz von symbiontenfreien Populationen in diesen Zonen kénnte 
danach gar nicht mehr iiberraschen. 


Til. K. dlteversuche 


Schon langst erschien es wiinschenswert, die Temperaturversuche 
mit Oryzaephilus auch auf niedere Temperaturbereiche auszudehnen. 
Gut gedeihende Kaferkulturen gaben mir die Méglichkeit, derartige 
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Untersuchungen durchzufiihren. Nach einer Reihe von Vorversuchen 
wurde +4°C als Versuchstemperatur gewahlt. Nur junge Imagines 
waren — ahnlich wie bei Rhizopertha — in der Lage, die Kaltebehand- 
lung lingere Zeit durchzustehen. So waren z. B. von 119 Versuchstieren 
nach 86 Tagen Aufenthalt im Eisschrank noch 68 am Leben (s. Tabelle 7). 
Bei einer Vorzugstemperatur von +33,57+0,269C (Herter 1953) 

ist diese Kaltevertraglichkeit der Kafer 


Tabelle 7 beachtlich. 

(RAY der Wormudhbtieres 11902) Die in den Eisschrank (+4°C) ge- 

brachten, 3 Wochen alten Imagines ver- 

nook “Paaett Zajen Tiere —_fielen einer totalen Lethargie. In gewissen 
——__ Zeitabstinden wurden die Tiere bei . 
14 104 Zimmertemperatur aufgetaut und jeweils — 
. ve einige Weibchen! fixiert. Gleichzeitig — 

116 2 kamen etwa 10—15 Kafer zur Vermeh- 


rung wieder in Normaltemperatur (28° C). 
Dadurch war es méglich, sowohl das Verhalten der Symbionten in Kalte 
als auch ihr weiteres Schicksal bei 28° C zu studieren. 

Schon einige Tage nach dem Einsetzen in + 4° C machen sich an den 
Symbionten der Weibchen die ersten Verainderungen bemerkbar. Die 
runden bis ovalen Infektionsformen beginnen gréBtenteils in Schléuche 
auszuwachsen. Dieser Vorgang wird zusehends deutlicher, so da8 in 
den Mycetomen von Weibchen, welche nach 34 Tagen Kaltebehandlung 
fixiert werden, die schlauchférmigen Symbiontentypen in groBer Zahl 
vorliegen. Ein ausgepragter Pleomorphismus ist zudem bezeichnend fiir 
einen weiteren Teil der Mycetominsassen. Keulige, aufgedunsen und 
gequollen erscheinende Bakterienformen sind dabei dominierend. Eine 
genaue Betrachtung dieser Involutionsstadien lift eine zunehmende 
Vakuolisation erkennen. Daneben finden sich aber auch noch in geringer 
Zahl kurze Elemente. Von der Gesamtheit der Besiedlung heben sich 
extrem ausgewachsene und stark firbbare Einzelbakterien gut ab. Die 
Syncytien sind noch liickenlos besiedelt. Auch nach 86 Tagen Kalte- 
aufenthalt werden diese Verhiiltnisse nicht grundlegend verandert. 
Lediglich die morphologische Umgestaltung der Bakterien ist inzwischen 
etwas weiter fortgeschritten und da und dort unterliegen jetzt schon 
deutlich etliche Symbionten der Resorption. Dieser Vorgang kiindet 
sich in ,,angefressenen‘‘ und schwammig aussehenden Bakterienleibern 
an. Die Besiedlung wird dadurch leicht aufgelockert. Schollige Gebilde, 
die ebenfalls von Symbionten herriihren, liegen verstreut dazwischen. 
Aber nicht alle Mycetome weisen diese Verinderungen auf. Auch hier 


1 Die Weibchen von Oryzaephilus lassen sich leicht daran erkennen, da8 ihnen 


im Gegensatz zu den Mannchen der Dornfortsatz am Femur des dritten Beinpaares 
fehlt. 
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im Kalteversuch zeigt sich wieder das jetzt schon zur Gentige bekannte 
variable Resistenzvermégen der pflanzlichen Einmieter. So begegnen 
einem nach 86tiagigem KilteeinfluB auch Mycetome, die nur mit runden 
bis ovalen, bisweilen aber gedrungenen, pleomorphen Bakterien besie- 
delt sind. 

Daraus geht eine deutliche Schadigung der Symbionten der meisten 
Tiere in diesem Temperaturbereich hervor. Durch den langsamen Ab- 
lauf aller physiologischen Prozesse bei Kilte erfahrt auch die Degenera- 
tion der Mikroorganismen eine betrachtliche Verzégerung. Folgender 
Versuch vermag dies sehr anschaulich zu machen: 

Weibchen, die 24 Tage bei +4°C zugebracht haben, werden an- 
schlieBend in Normaltemperatur gegeben.. An den bis dahin gut besiedel- 
ten Mycetomen kommt nun erst die Auswirkung der Kaltebehandlung 
zum Vorschein. Durch Verfall und Resorption der Bakterien lichtet 
sich ein Teil der Syncytien immer mehr, und zuriick bleibt nur noch das 
plasmatische Grundgeriist mit den Kernen, in das die Symbionten 
eingebettet lagen (s. Abb. 15). Dadurch ist die. Méglichkeit gegeben, 
den komplizierten Aufbau der Mycetome zu studieren. Wenn auch die 
einzelnen Syncytien in diesem entleerten Zustand eine mehr oder minder 
regelmaBige, septenartige Aufteilung aufweisen, so kann ich mich in 
Ubereinstimmung mit Kocn (1931) nicht der Auffassung PrerANTONIs 
(1930) anschlieBen, da dieser Kammerung einzelne wohlabgegrenzte 
Zellen zugrunde liegen. Es handelt sich vielmehr bei den einzelnen 
Mycetomfachern um einheitliche Syncytialkomplexe. 

Mit dem Aufenthalt in normaler Temperatur nimmt in den meisten 
Fallen auch die Degeneration der Mycetome weiter zu. Welches Ausmak 
sie nach 29 Tagen erreicht haben kann, gibt Abb. 15 wieder. Der tiber- 
wiegende Teil der Syncytien ist extrem verddet. Nur noch vereinzelte 
Bakterien und Bakterienfragmente liegen dort dem plasmatischen 
Maschenwerk an. Die degenerierten Symbionten sind somit fast restlos 
resorbiert. Dieser ProzeB scheint ziemlich rasch zu erfolgen, denn auch 
in den nur mehr teilweise besiedelten, gerade in Degeneration begriffenen 
Syncytien finden sich kaum Uberreste von Involutionsformen der Sym- 
bionten. Etliche Syncytien wiederum sind noch fast normal mit Bak- 
terien angefillt. Bei diesen Vorgingen bleibt die GréBe der symbion- 
tischen Organe erhalten. Auch das Hiillepithel wird dadurch nicht in 
Mitleidenschaft gezogen. Nach vollendeter Verédung fiigt sich die ehe- 
malige Bakterienwohnstitte so unauffillig in den Fettkorper ein, daf 
es nicht leicht ist, sie wieder zu erkennen. 

Aber es reagieren durchaus nicht alle Tiere so. Bei manchen tritt nach 
einer kurzen Periode des Abbaus der Bakterienorgane wieder eine Nor- 
malisierung ein. Auch die Vermutung, da8 durch einen verlangerten Auf- 
 enthalt in Kalte die Degeneration der Mycetome bei Normaltemperatur 
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forciert wiirde, bestitigt sich nicht. Dies beweisen Weibchen, deren 
Mycetome sich nach 86tagigem KilteeinfluB bei 28° C kaum anders ver- 
hielten als jene von Tieren, welche nur 24 Tage im Eisschrank gehalten 


Abb. 15. Dorsalmycetom einer weiblichen Imago von Oryzaephilus surinamensis L., 
welche 24 Tage bei +4°C und anschlieBend 29 Tage bei 28° C verbrachte. 
Symbiontenabbau in den Syncytien! 


wurden. Die Schidigung der Bakterien durch niedere Temperatur er- 
reicht offenbar einen bestimmten Grad und geht dann nicht mehr weiter. 
Warum aber die Kalte auf die Symbionten mancher Tiere keine oder fast 
keine degenerativen Auswirkungen hinterliBt, entzieht sich unserer 
Kenntnis. Moéglicherweise ist das Reaktionsvermégen bei den ein- 
zelnen Individuen verschieden stark ausgeprigt. 


nine tolnsionbi st oteemunrs email 
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Die Verédung der Mycetome von Kaltetieren bleibt natiirlich nicht 
ohne Folgen fiir die Besiedlung der Bakterienorgane ihrer F,-Generation. 
Im gleichen Mae wie die Mycetome kaltebehandelter Weibchen bei 
28° C unterschiedlich stark und schnell veréden, ist auch die Besiedlungs- 
dichte der symbiontischen Organe ihrer Nachkommen recht verschieden. 
Die ersten Tiere der F,-Generation besitzen meist Mycetome mit sehr 
stark vermindertem Symbiontenbestand und dickem Hiillepithel. 
Lange Bakterienschliuche und Schollen herrschen vor. Soweit diese 
nicht ohnehin zugrunde gehen sind sie bestimmt nicht mehr infektions- 
tichtig. Erst nach einer gewissen Zeit, wiihrend welcher die Verédung 
der Mycetome weiter voranschreiten konnte, gehen aus den Eiern auch 
sterile F,-Tiere hervor. Von fiinf untersuchten F,-Tieren, welche von 
Eltern abstammten, die 58 Tage bei +4°C und anschlieBend 40 Tage 
bei 28°C verbrachten, besaBen zwei ganz sterile Mycetome, eines sehr 
kleine mit maBiger bis schwacher Besiedlung, zwei weitere wiesen sogar 
fast normale symbiontische Organe auf. 


Wird die Kaltebehandlung bei den zum Teil ihrer Symbionten be- 
raubten F,-Tieren fortgesetzt, so fihrt sie in der F,-Generation zu wei- 
teren symbiontenfreien Individuen. Eine Parallele dazu bieten auch die 
Hitzeversuche, bei denen die Ausschaltung der Mikroorganismen auch 
nicht immer im Verlaufe einer Generation gelingt. Somit kénnen die 
Oryzaephilus-Symbionten sowohl durch Hitze als auch durch Kalte 
eliminiert werden. 


IV. Versuche mit den antibiotischen Wirkstoffen Aureomycin 
und Terramycin 


Nach meinen Erfahrungen an Rhizopertha erschien es lohnend, auch 
das Verhalten der Oryzaephilus-Symbionten gegeniiber antibiotischen 
Wirkstoffen zu untersuchen. Da die pflanzlichen Einmieter von Oryzae- 
philus auch in Mycetomen lokalisiert sind, wie bei Rhizopertha, konnte 
unter Verwendung derselben Antibiotica bei gleicher Methodik (s. S. 668 
u.669) und Dosis die Wirkstoffempfindlichkeit beider Symbiontenstémme 
gut verglichen werden. Nur wurden diesmal Haferflocken anstatt 
Korner mit Aureomycin bzw. Terramycin durchtrankt. Allen Versuchen 
lag eine einheitliche Wirkstoffmenge von 50 mg/25 ml H,O zugrunde. 


In einer ersten Versuchsserie wurden die Larven vom Ki auf in der 
mit den Antibiotica durchtrinkten Didt aufgezogen, und zwar liefen 
gleichzeitig die Versuche mit Aureomycin und Terramycin parallel. 
Wihrend ersteres nur eine geringe Entwicklungsverzégerung gegentiber 
den Kontrollen verursachte, wurde durch die Terramycindiat nicht nur 
die Metamorphose stark verzégert, sondern auch — wie bei Rhizopertha— 
die Sterblichkeit der jungen Larven wesentlich erhdéht. 
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Viel einheitlicher wirkte sich der Einflu& beider Antibiotica auf die 
Symbionten aus. Ihre Schidigung war mitunter so stark, da8 ein Teil 
der Versuchstiere schon im dritten bis vierten Larvenstadium symbion- 
tenfreie Mycetome besa8. Trotz der geringen GréBe solcher steriler 
symbiontischer Organe blieb ihre Struktur in allen Kinzelheiten erhalten. 
Daneben fanden sich bei gleichaltrigen Larven auch Mycetome mit stark 
degeneriertem Symbiontenbestand. Selbstverstandlich waren dann die 
Mycetome der. jungen, soeben geschliipften Imagines entweder vollig 
oder zumindest weitgehend symbiontenfrei. Soweit die restlose Elimjna- 
tion der Symbionten im Verlaufe einer Generation nicht gelang, konnte 
sie in der nachstfolgenden Generation bei gleicher Behandlung erzielt 
werden. Niemals traten bei diesen Versuchen wirkstoffresistente Bak- 
terienformen auf, wie sie bei Rhizopertha immer wieder zu beobachten 
waren. 

Weiterhin war zu entscheiden, ob eventuell in Parallele zu den Hitze- 
versuchen auch durch den EHinflu8 der Antibiotica die Infektionsformen 
absterben und die tibrigen kurzen Symbiontentypen der Weibchen zu 
langen, resistenten Schlauchen auswachsen. 

In einer zweiten Versuchsreihe wurden daher reifen Weibchen die 
mit Aureomycin bzw. Terramycin praparierten Haferflocken als Nahrung 
geboten. Beide Antibiotica wirkten auch hier in derselben Weise schadi- 
gend auf die Symbionten. Die Syncytien der nach 30 Tagen untersuchten 
Weibchen waren teils nur mehr locker, teils tiberhaupt nur mehr spora- 
disch mit degenerativ veranderten Bakterien besiedelt. Ein Auswachsen 
der kurzen Symbionten zu langen Schliéuchen war nicht zu beobachten. 
Die unverziiglich einsetzende Degeneration verhinderte derartige Wachs- 
tumsvorgange. 

Nach 8 Wochen war der Symbiontenbestand bis auf wenige Involu- 
tionsformen resorbiert. GroBe Alveolen durchsetzten die Syncytien. Die 
Mycetome selbst hatten an Volumen eingebiBt. Bei der geringen Resi- 
stenz der Oryzaephilus-Symbionten gegentiber Aureomycin und Terra- 
mycin gelangt man auf diese Weise recht leicht zu symbiontenfreien 
Kaferkulturen: So wurden z.B. Imagines 10 Wochen lang mit Wirk- 
stoffen in der angegebenen Dosis behandelt. Alle nach dieser Zeit unter- 
suchten F,-Tiere, welche vorsorglich zur Entwicklung im gleichen 
Medium belassen wurden, besaBen sterile Mycetome. 

Was die Degeneration der Symbionten im einzelnen betrifft, so geht 
bei der eindeutig bakteriziden Wirkung von Aureomycin und Terra- 
mycin auf diese pflanzlichen Keime ein grofer Teil ohne vorherige 
morphologische Veranderung zugrunde und wird resorbiert. Die anderen 
werden zu pleomorphen, blasigen Gebilden, die in der Folge ein schwam- 
miges, lockeres Aussehen annehmen, um dann allmahlich zu Bakterien- 
schutt und -gerinnsel zu zerfallen. Grofe polymorphe Klumpen kénnen 
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durch ZusammenflieBen degenerierender Symbiontenleiber entstehen. 
Niemals waren Unterschiede im Wirkungsgrad beider Antibiotica zu 
beobachten. 

Unter dem Einflu8 der antibiotischen Praiparate wurden auch die 
Ovarien sichtlich geschadigt. Die Eiréhren begannen sich riickzubilden . 
und nach 3—4 Monaten sistierte die Eiablage vollkommen. Von den 
Weibchen aber, welche daraufhin in Normalkost zuriickgesetzt wurden, 
begannen einige wieder Eier zu legen. Die hemmende Wirkung auf die 
Eiproduktion war in diesen Fallen also nur voriibergehend und hielt 
nur fiir die Zeit des unmittelbaren Wirkstoffeinflusses an. 

Die Erfahrungen mit den beiden Antibiotica an den Rhizopertha- 
und Oryzaephilus-Symbionten mahnen zur Vorsicht vor Verallgemeine- 
rung. Einer ausgesprochenen Wirkstoffresistenz eines Teils der Sym- 
bionten von Rhizopertha steht eine starke Anfalligkeit der symbiontischen 
Mikroorganismen von Oryzaephilus gegeniiber. Diese Erscheinung der 
unterschiedlichen Reaktion der pflanzlichen Mikroben auf antibiotische 
Praparate kennen wir vor allem auch aus der Praxis der Bakteriologie 
und Medizin. 


V. Das Geschehen in den mdnnlichen Imaginalmycetomen 


Trotz der umfangreichen Symbiosestudien an Oryzaephilus ver- 
missen wir bis heute immer noch Angaben itiber die genaueren Vorgiinge 
in den mannlichen Imaginalmycetomen. Deshalb soll abschlieBend tiber 
die Untersuchungen kurz berichtet werden, welche ich dariiber anstellte: 


Bereits nach dem Schliipfen der Kafer unterscheiden sich die Myce- 
tome der Mannchen durch ihre mehr oder minder lockere Besiedlung 
mit langen, chromatinreichen Bakterienschlauchen von den dichter 
besiedelten symbiontischen Organen der Weibchen. Wir diirfen darin 
schon die ersten Anzeichen einer destruktiven Entwicklung in den 
mannlichen Mycetomen sehen, denn diese verfallen von jetzt ab einer 
zanehmenden Degeneration. Wahrend sich die Symbionten der Weibchen 
zu diesem Zeitpunkt stark vermehren, schwinden die Mycetominsassen 
der Mannchen immer mehr dahin. Sie gehen dabei meist in runde bis 
ovale, bisweilen auch pleomorphe Gebilde tiber. Durch Verschmelzungs- 
vorginge wird die Zahl der Symbionten immer mehr verringert. Gleich- 
zeitig unterliegt ein Teil derselben der Resorption. Dadurch erfahren 
die Mycetome innerhalb 32 Tagen eine vollige Umgestaltung (Abb. 16). 
Etliche Syncytien bestehen schon nach dieser kurzen Zeit nur mehr aus 
stark fairbbaren Bakterienballen und blassen, blasigen Elementen. 


Merkwiirdig verhalten sich bei diesem DegenerationsprozeB die 
Kerne der Syncytien. Sie wandern allmahlich an den Rand der Mycetom- 
- facher und flieBen dort zu kompakten Kernhaufen zusammen. Abb. 16 
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zeigt zwei Syncytien mit solechen randsténdigen Kerndegeneraten. An 
der Innenseite werden diese durch die Symbionten vielfach eingedellt. 
Mit diesen Ergebnissen sind bereits die wichtigsten Momente der 
natiirlichen Mycetomdegeneration, der zeitliche Faktor und die Art ihres 
Verlaufs, erfaBt. Die so angebahnten Prozesse schreiten kontinuierlich 
fort, wobei die Symbiontenmasse zusehends dezimiert wird. Nach 15 
Wochen sind die Mycetome schon sehr klein, bieten sonst aber immer 
noch das gleiche Bild: oe Bau, randstandige Riesenkerne und 
eT pleomorpheSymbionten- 
ballen, die weiterhin 
an GroBe zugenommen 
haben. 

Bei noch Alteren 
Tieren flieBt der Inhalt 
der Mycetome schlieB- 
lich zu einigen groBen 
Klumpen zusammen. 
Die Grenzen der Syn- 
cytien verwischen sich 
immer mehr, und zuletzt 


Abb. 16. Zwei degenerierende Syncytien aus dem ; % 
Mycetom einer 32 Tage alten mannlichen Imago von sind nur mehr wenige, 


Oryzaephilus surinamensis L. mit randsténdigen 


ewidccaneniie von einer Hille um- 


schlossene, schollige Ru- 
dimente vorhanden. Ob diese unscheinbaren letzten Reste auch noch 
resorbiert werden oder zeitlebens erhalten bleiben, ist unwesentlich und 
wurde auch gar nicht weiter verfolgt. 


C. Diskussion der Ergebnisse 

Die Wahl der Methodik zur Elimination der symbiontischen Mikro- 
organismen richtet sich jeweils nach der Art der symbiontischen Ein- 
richtungen des Versuchsobjekts. Angefangen bei den bahnbrechenden 
Versuchen der experimentellen Symbioseforschung von CLEVELAND 
(1924, 1925, 1928), AscHNER (1932, 1934), Kocw (1933, 1936) u. a. bis 
zu den heutigen experimentellen Symbioseuntersuchungen, wird die 
Lésung des symbiontischen Bindnisses im wesentlichen entweder auf 
rein mechanischem oder auf chemisch-physikalischem Wege durch- 
gefihrt. Liegt bei ersterem die Beeinflussung der Symbionten meist 
vollig in der Hand des Experimentators — z. B. Abpraparieren der sym- 
biontenbeschmierten EHischalen bei Sitodrepa (Koc 1933), oder Ent- 
fernen der bakteriengefiillten Kokons bei Coptosoma (s. BUCHNER 1940, 
8. 362) —, so ist der Erfolg bei letzterem fast immer von der Reaktion 
der Symbionten selbst und vom Verhalten des Wirtsorganismus gegen- 
uber den Versuchsbedingungen mitbestimmt. In diesen beiden Faktoren 


cet tant i ee 
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liegen in erster Linie auch die individuellen Unterschiede in den Ver- 
suchsergebnissen bei chemisch-physikalischen Untersuchungsmethoden 
begriindet, wie sie bei Oryzaephilus und Rhizopertha so haufig zu beob- 
achten waren. 

Fragen wir uns, warum z. B. bei Rhizopertha der Grad der Mycetom- 
degeneration nach Abschlu8 der Entwicklung bei 38°C im einzelnen 
so verschieden ist (s. Tabelle 2), so kénnte dafiir eine unterschiedlich 
starke Infektion des Eimaterials ebenso verantwortlich sein wie die 
Konstitution der Wirtstiere. Kultivierungsversuche von Hertz (1927) 
und GRABNER (1953) an den Symbionten von Sitodrepa panicea sprechen 
namlich dafiir, daB bei einer stérkeren Besiedelung der embryonalen 
Mycetocyten die Symbionten viel mehr befihigt sind, ungiinstigen Ein- 
fliissen zu widerstehen und sich zu vermehren als bei einer schwachen 
Aussaat von Infektionsformen. Wir diirfen dabei auch an eine gegen- 
seitige Forderung der Symbionten denken, denn auch GRABNER schreibt: 
,,His ergab sich, daB die Vermehrungsrate abhangig von der Einsaatmenge 
ist, ja es scheinen sogar die Zellen, die von anderen umgeben sind, eher 
und besser zu wachsen als diese.“‘ So bendtigte GRABNER anfangs 
mindestens 12—15 Hefen, um eine Vermehrung zur Weiterkultur zu 
erhalten. 

Diese Verhiltnisse lassen sich gut mit denen in embryonalen Myceto- 
cyten vergleichen, wo auch eine relativ geringe Anzahl von Bakterien 
vor die Aufgabe gestellt ist, sich unter weniger giinstigen Bedingungen 
(erhohte Temperatur) zu vermehren. Wenn nach Abschluf der Meta- 
morphose die symbiontischen Organe so unterschiedlich geschadigt 
sind, so hangt das, nach obigen Erfahrungen zu schlieBen, sicherlich 
auch zum Teil von der GréBe ihrer embryonalen ,,Initialkulturen“ ab. 

Die Tatsache der gegenseitigen Forderung der Symbionten kommt 
auch in einer weiteren, wahrend der Degeneration der Mycetome von 
Rhizopertha hiufig gemachten Beobachtung zum Ausdruck: Auffallend 
war dabei, daB sich die ersten Schaden fast immer an der Peripherie der 
Syncytien abzeichneten, um erst spater in das Innere iiberzugreifen. 
Offensichtlich ist das Resistenzvermégen der am Rande liegenden Sym- 
bionten viel geringer als das der im Zentrum befindlichen. So brauchen 
wir Verlauf und Ergebnis experimenteller Untersuchungen nicht nur als 
Faktum hinzunehmen, sondern kénnen beides, dank unseres heutigen 
Wissens, auch einer Erklarung naherbringen. 

Fiir die individuell verschiedene Verédung der Mycetome ist nicht 
zuletzt auch das harmonische Eingegliedertsein der Symbionten in den 
Wirtsorganismus ausschlaggebend. Nur allzu oft bleibt dieser Faktor 
unberiicksichtigt, obwohl es doch nahe liegt, da der von der Konstitu- 
tion der Wirtstiere abhangige Grad der gegenseitigen Wechselbezie- 
hungen zwischen beiden Partnern des symbiontischen Systems auch 
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mafgeblichen Einflu8 auf die Degeneration der Mycetome innerhalb 
eines gewissen Zeitraumes austibt. 

Nachdem wir von der Fahigkeit der Symbiontraiger wissen, die Ver- 
mehrungsquote ihrer pflanzlichen Einmieter zu regulieren, kénnten 
wir die kiinstliche Symbiontenelimination leicht als die Folge einer durch 
die Versuchsbedingungen begiinstigten Auseinandersetzung zwischen 
Wirt und Symbionten auffassen, in deren Verlaufe letztere unterliegen. 
Wir hatten es demnach mit Vorgangen zu tun, wie sie sich bei parasitaren 
Infektionen immer wieder abspielen. Aber allein schon die groBartige 
Harmonie in solchen symbiontischen Konsortien verbietet diese Uber- 
legung. AuBerdem beweist die freie Lebensweise der thermoresistenten 
Rhizopertha-Symbionten den Fortbestand des ,,guten Einvernehmens*‘ 
zwischen beiden Biindnispartnern auch in anormalen Situationen. Es 
sind vielmehr die direkten Einfliisse der ungiinstigen Versuchsbedin- 
gungen, welche den vorzeitigen Tod der Mikroorganismen herbeifiihren. 
Zwei Beobachtungen im Verlaufe meiner Arbeit lassen sogar erkennen, 
welche Symbiontenzustinde von Rhizopertha besonders empfindlich 
gegen Hitze sind. Wie erinnerlich, zeigten sich die vereinzelten Rest- 
symbionten in den akzessorischen Zellen bei 38° C wiederholt resistenter 
als die Mycetominsassen!. Ebenso wurde bei dieser Temperatur der 
sonst sehr rasch fortschreitende Symbiontenabbau der Mannchen deut- 
lich verz6gert, wihrend im Gegensatz dazu die Symbionten der weib- 
lichen Imagines starke Schaden erlitten. In beiden Fallen haben wir 
es mit Bakterien in verschiedenen Leistungszustinden zu tun. Sowohl 
die Mycetomsymbionten der Larven als auch jene reifer Weibchen sind 
in aktiver Vermehrung begriffen, wogegen die Restbakterien in den 
akzessorischen Zellen und die Insassen mannlicher Imaginalmycetome 
sich in offensichtlicher Passivitaét befinden. Danach.zu schlieBen, rea- 
gieren die Vermehrungsstadien der Rhizopertha-Symbionten. besonders 
sensibel gegen erhdhte Temperatur. Es wire méglich, daB sich auch 
damit das Ausleseprinzip fiir den degenerierenden und thermoresistent 
werdenden Symbiontenanteil verbindet. 


Vermissen wir auch Angaben dariiber, ob andere Symbiontenstamme 
unter den gleichen Umstinden bei WarmeeinfluB degenerieren, so besteht 
doch eine interessante Parallele zwischen der Wirkungsweise der Hitze 
auf die Rhizopertha-Symbionten und dem Verhalten von Penicillin 
gegenttber Mikroorganismen. Dieses Antibiotikum erstreckt seine schi- 
digende Wirkung namlich in erster Linie auf Keime, die sich in Ver- 
mehrung befinden. 


* Dies scheint mit der Tatsache der gegenseitigen Férderung der Symbionten 
in Widerspruch zu stehen. Wir miissen jedoch beachten, da wir hier keine ver- 
mehrungsaktiven, sondern véllig passive, zum Wirtsorganismus beziehungslos 
gewordene Mikroorganismen vor uns haben. 


eo 


Kimstliche Symbiontenelimination bei Rhizopertha dominica F. 693 


Eine Reihe von Temperaturversuchen gibt AufschluB tiber die unter- 
schiedliche Temperaturresistenz der in Endosymbiose lebenden Mikro- 
organismen. Bei Oryzaephilus degenerieren sie bei 36°C (Kocu 1936). 
Wie neuere Untersuchungen von ScuNnemeER (1956) ergaben, kommen 
die Symbionten von Calandra granaria und OC. oryzae bereits bei 35° C 
zum Erliegen. Interessanterweise wird damit die Hypothese von Kocu 
(1936) bestatigt, der die Symbiontenfreiheit der agyptischen Kornkafer- 
rasse, Calandra granaria var. africana, als eine klimatisch bedingte Er- 
scheinung ansah. Vollig degenerierte Mycetome erzielte Fink (1952) bei 
Pseudococcus citri R. durch kombinierte Hunger-Hitze-Versuche, aller- 
dings erst bei 39°C. Ebenfalls bei 39°C gelang es GiasER (1946), die 
Symbionten von Periplaneta americana auszuschalten. Wenn auch 
Nowanp (s. M. A. Brooxs 1954) die Versuche GuaseErs bestiatigt, so steht 
dennoch der einwandfreie Nachweis tiber die restlose Elimination der 
Periplaneta-Symbionten noch aus, bauen doch beide Autoren ihre Er- 
gebnisse auf gramgefirbte Fettkérperausstriche auf. Bei dieser Unter- 
suchungsmethode konnen modifizierte Symbiontenreste leicht der Beob- 
achtung entgehen!. SchlieBlich vermégen die Blattidensymbionten der 
Warme auch relativ gut zu trotzen. Dies zeigen Versuche von M. A. 
Brooks (1954) mit Larven von Blattella germanica, wo die Symbionten 
bei 37°C wohl stark geschadigt und dezimiert, in keinem Fall aber in 
einer fiir die Tiere noch ertraglichen Zeitspanne der Temperaturein- 
wirkung restlos eliminiert werden konnten. Die nach der Temperatur- 
behandlung zuriickgebliebenen Bakterienreste vermehrten sich wieder 
bis zur angehend normalen Besiedlung der Mycetocyten. Von einer 
noch viel gréBeren Thermoresistenz zeugen die Rhizopertha-Symbionten, 
welche in laufender Generationenfolge durch einen ganz spezifisch hitze- 
bestandigen Bakterienstamm der Temperatur von 38°C widerstehen. 
Die Anpassung intrazellulirer Symbionten an die Temperaturverhalt- 
nisse der Tropen und Subtropen wurde bisher noch nie so offenkundig 
wie hier. 

DaB die Bakterien wihrend der Hitzebehandlung vielfach die Myce- 
tome verlassen und zur freien Lebensweise iibergehen, ist zunichst tiber- 
raschend. Aber auch Hertz (1927) kam bei Hrnobius abietis bei Hunger- 
und Kialteversuchen zu derselben Feststellung des Abwanderns der 
Symbionten aus den Darmblindsicken. Natiirlich fanden sie dabei nur 
den Weg ins Darmlumen, wurden aber nicht verdaut, sondern lebend 
ausgeschieden. Sicherlich war es die durch die ungiinstigen Versuchs- 
bedingungen hervorgerufene Stérung der normalen physiologischen 
Wechselbeziehungen, welche, ebenso wie bei Rhizopertha, die Pilze zur 


1Inzwischen ist es EH. SELMamR (nach miindlicher Mitteilung) gelungen, bei — 
Blattella germanica vollig symbiontenfreie Tiere durch kombinierte Hitze- und 
- Antibioticaeinwirkung zu bekommen. 
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Aufgabe des festen Wohnsitzes veranlaBte. Dieses Ausschwarmen fest ; 
lokalisierter Symbionten in den Kérper des Wirts spielt sich auch — 
dauernd bei einer Vielzahl von Endosymbiosen ab, wenn die Migrations- 


stadien zur Ovarialinfektion in groBer Zahl die Mycetome verlassen. — 


Eine Vergleichsméglichkeit bieten uns die frei lebenden Rhizopertha- 
Symbionten mit jenen Mikroorganismen, welche gerade in den Korper — 
eines Tieres eingegliedert werden. Die Hippobosciden mit allen Graden — 
der Vergesellschaftung von noch wenig geziigelten ,,Mitliufern™ bis zu 
weitgehend angepaBten Begleitformen sind hierfiir ein gutes Beispiel 
(ASCHNER 1931). Gleiches gilt fiir die Aphiden, deren Begleitsymbionten 
nicht nur in den Mycetomen lokalisiert sind, sondern bei manchen Arten 
auch im ganzen K6rper verbreitet sein kénnen. So treten z. B. die 
akzessorischen Symbionten der beiden trisymbiontischen Formen 
Pterochlorus roboris und Stomaphis quercus auch in Lymphe und Fett- 
zellen iiber (KLEVENHUSEN (1927). Unter den Zikaden besitzt A phro- 
phora salicis mitunter stabchenférmige Bakterien mit unterschiedlicher 
Lokalisation (BUCHNER 1925). Bei den Membraciden liegen ahnliche 
Verhaltnisse vor (Rau 1943). Was diese Symbiontenneuerwerbungen 
mit den thermoresistenten Bakterien von Rhizopertha gemeinsam haben, 
ist ihre entweder ganz ungebundene oder teils freie, teils ortsgebundene 
Lebensweise, ihre unterdrtickte Virulenz und nicht zuletzt ihre Erb- 
lichkeit. 

Der auffallende Formenwandel der Rhizopertha-Symbionten unter 
den verschiedensten Versuchsbedingungen zeigt weitgehende Analogien 
zu Bakterienkulturen in vitro (H. Braun, St. Bere, 8. KeEsster, 
P. Mavroipr 1954). AuBerdem darf uns ihre labile morphologische 
Struktur schon deshalb nicht verwundern, weil sie mit ihrer rosetten- 
formigen Gestalt auch zu jenen Symbiontentypen zihlen, welche als 
stark modifizierte Bakterien aufzufassen sind. Daf gerade diese bei 
Stérung der reguléren symbiontischen Wechselbeziehungen die Tendenz 
zeigen, in einen urspriinglicheren Zustand tiberzugehen, ist nur allzu 
verstandlich. 

Bemerkenswert ist, daB die Symbionten des Getreidekapuziners nicht 
nur der Hitze, sondern auch den beiden antibiotischen Wirkstoffen 
Aureomycin und Terramycin unter denselben Begleiterscheinungen 
widerstehen. Vollkommen gegensitzlich dazu reagieren in allen diesen 
Punkten die pflanzlichen Partner von Oryzaephilus, Calandra granaria 
und Calandra oryzae. Die wenig beweiskriftigen Versuche von Mus- 
GRAVE u. MILLER (1951) mit Terramycin an den beiden letztgenannten 
Kornkéferarten wurden erst durch die Untersuchungen ScHNEIDERs 
(1956) berichtigt und erweitert. Nach Untersuchungen von M, A. BRooxs 
(1954) vermag bei Blattella germanica eine Aureomycindosis von 0,1% 
in einer Di&ét von gemahlenem Hundekuchen zu symbiontenfreien Tieren 
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zu fiihren. Natriumsulfothiazol hingegen brachte bei einer Dosis von 
1% im gleichen Medium nur eine sehr unterschiedliche Degeneration 
zustande, wahrend 0,2% Chloromycetin iiberhaupt keinen EinfluB auf 
die Bakterien austibte’. Ebenfalls chloromycetin- aber auch aureomycin- 
resistent, dafiir jedoch empfindlich gegen Terramycin reagieren die Sym- 
bionten von T'riatoma infestans (R. Grtay, L. A. Haurr, V. Kocuer 
1954). Schon diese wenigen Fille lassen erkennen, daf sich mit der 
Verwendung von antibiotischen Wirkstoffen fir die experimentelle 
Symbioseforschung ein groBes Arbeitsgebiet erdffnet hat. 

BUCHNER (1953) diskutiert in seinem groBen Symbiosewerk in dem 
Kapitel ,,Die Wechselbeziehungen zwischen dem Wirtsorganismus und 
seinen Symbionten“ auch den natiirlichen Abbau der mannlichen Myce- 
tome und stellt dabei die kausalen Zusammenhinge mit dem Geschehen 
im tierischen Organismus heraus. Nicht zuletzt veranlaBten ihn vor 
allem histologisch mehrfach erwiesene Beziehungen zwischen Symbion- 
ten und Gonaden dazu, die Degeneration der mannlichen Mycetome 
ebenso wie die Ausbildung der Infektionsformen bei den Weibchen auf 
eine von den Gonaden gesteuerte hormonale Induktion zurickzufiihren. 
Durch Oryzaephilus und ganz besonders durch Rhizopertha findet diese 
Korrelation wieder eine neve Bestatigung. Handelt es sich dabei immer 
um eine Beeinflussung der Symbionten durch den spezifischen Chemis- 
mus des Geschlechts, so konnte BucHNER (1954) an Hand der afrikani- 
schen Schildlaus Stictococcus sjoestedti zeigen, daB auch der umgekehrte 
Weg beschritten wird. Hier ist nimlich eine Geschlechtsbestimmung 
insofern gegeben, also sich die mit Symbionten infizierten Eier zu Weibchen 
entwickeln, wahrend aus allen nicht infizierten rudimentire, nicht mehr 
zur Nahrungsaufnahme befaihigte Mannchen hervorgehen. Noch mehr 
als dieser bisher einmalige Beweis vom Einbezogensein der pflanzlichen 
Mikroorganismen in so intime Lebensprozesse der tierischen Partner 
tiberrascht die ebenfalls von BuCcHNER (1955) jiingst gemachte Ent- 
deckung, daB den Mycetocyten von Puto und Makrocerococcus sogar eine 
potentielle Unsterblichkeit eigen ist, welche weitgehend an jene der 
Geschlechtszellen erinnert. 

Wie schwierig es vielfach ist, die auf verschiedenen Gebieten liegen- 
den Leistungen der Symbionten zu ergriinden, wird am besten am Bei- 
spiel von Oryzaephilus deutlich: Schon Kocus (1936) Versuche, Unter- 
schiede im ernaihrungsphysiologischen Verhalten symbiontenfithrender 
und symbiontisch steriler Tiere herauszufinden, scheiterten an der Tat- 
sache, daB sich beide Tiersorten bei gewohnlichem Futter ebenso wie 
bei extrem einseitiger Diaét (Kartoffelstarke) und Hungerversuchen vollig 


1 Nach brieflicher Mitteilung gelang es jiingst W. Franx, die Symbionten von 
Periplaneta orientalis durch Beifiitterung und Injektion von Penicillin, Aureo- 
mycin und Terramycin zu eliminieren. 
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gleichartig benahmen. FRAENKEL u. BLewert (1943, 1944) glaubten 
die scheinbar geringeren Anspriiche, welche symbiontenhaltige Oryzae- 
phili im Vergleich zu T'ribolium, Sitodrepa, Ptinus und Lasioderma an 
den Vitamingehalt der Nahrung stellen, auf die Leistungen ihrer Sym- 
bionten zuriickfiithren zu kénnen. Das Fehlen von Thiamin, Pyridoxin 
und Cholin wiirde demzufolge das Wachstum der Larven nicht behin- 
dern. Weitere Didtversuche von Pant u. FRAENKEL (1954) mit diesmal 
symbiontenfreien und symbiontenhaltigen Oryzaephili mahnen sehr 
zur Vorsicht, die Leistungen der pflanzlichen Mikroorganismen in diesen 
Punkten zu iiberschitzen. Es stellte sich nimlich heraus, da das friiher 
verwandte Casein nicht vitaminfrei war und auch mit dem unldslichen 
Heferiickstand noch ausreichende Mengen von Thiamin und Pyridoxin 
verabreicht wurden. Dennoch schreiben Pant u. FRAENKEL nach diesen 
letzten Untersuchungen den Oryzaephilus-Symbionten eine Beitrags- 
leistung zur Deckung des Vitaminbedarfs von Nikotinsdiure, Pyridoxin 
und Cholin zu. Aus den ernahrungsphysiologischen Experimenten von 
LEMONDE u. BERNARD (1955) geht dies weniger hervor. Ihnen zufolge 
ist fir die Entwicklung der Oryzaephilus-Larven Riboflavin, Nikotin- 
siure, Pantothensiure, Pyridoxin und Cholin unentbehrlich, doch soll 
die Abwesenheit von Biotin und Folsaure lediglich die Metamorphose 
verzogern. Da es nicht leicht ist, die GewiBheit zu haben, mit einer wirk- 
lich vitaminfreten Grunddiat zu arbeiten oder die in ihr noch enthaltenen 
Vitaminkomponenten zu kennen, sind alle diese Versuche mit einem 
gewissen Vorbehalt aufzunehmen. Eine letzte Sicherheit in dieser Be- 
ziehung bieten nur an Hand des T'riboliwm-Testes (G. FROBRICH, u. 
K. Orrxaus 1953) tiberpriifte Ausgangssubstanzen. Leider vermissen 
wir bis heute auf dieser Basis durchgefiihrte Diatversuche mit sym- 
biontenhaltigen und symbiontenfreien Oryzaephilus-Larven. Selbst 
wenn es auch dann nicht gelingen sollte, eindeutige.Angaben iiber den 
Nutzeffekt der Oryzaephilus-Symbionten zu machen, sind wir nicht 
berechtigt, sie schlechthin als Kommensalen oder mehr oder weniger 
harmlose Parasiten hinzustellen, wozu sich vor allem Mansour (1934) 
und Scuwartz (1935) verleiten lieBen. Beide glaubten damit ein ge- 
wichtiges Argument gegen die Symbiosetheorie BucHNERs anfiihren zu 
koénnen. Es wiirde zu weit fiihren, sich an dieser Stelle mit dieser etwas 
zu voreiligen Folgerung auseinanderzusetzen. Allein schon die Uber- 
legung, da die Symbiose von Oryzaephilus phylogenetisch sehr alt ist und 
der Kafer erst sekundir zu einem Vorratsschidling wurde, verbietet 
eine solche Auslegung. 

Uber die Bedeutung der Rhizopertha-Symbionten heute schon etwas 
Endgiiltiges aussagen zu wollen wire verfriiht. Wie aber die Dinge 
liegen, diirfte es sich bei ihnen um einen dhnlichen Fall handeln wie bei 
den Symbionten von Oryzaephilus. Aller Wahrscheinlichkeit nach sind 
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sie gleich letzteren nicht idyenent bwendig, denn ihre Verminderung auf 
einen so geringen Rest, wie er in den Versuchen erzielt wurde, hatte sonst 
irgendwelche nachteilige Folgen : fir das Gesamtbefinden der Kifer nach 
sich ziehen miissen. Niemals konnten aber Unterschiede, weder in der 
Vitalitaét noch in der Entwicklung und Vermehrung, zwischen symbion- 


_ tisch normalen und in ihrem Symbiontenbestand dezimierten Tieren 


beobachtet werden. Damit ist aber noch laingst kein Anla® dazu gegeben, 
den Symbionten von Rhizopertha dominica jegliche Bedeutung im tieri- 
_schen Haushalt abzusprechen. Erst wenn es gelungen ist, sie vollkom- 
men aus dem Wirtsorganismus zu eliminieren, kénnen Versuche. tiber 
ihren Nutzeffekt, soweit wir eben heute dazu rein methodisch tiberhaupt 
in der Lage sind, angestellt werden. Diese Aufgabe einer Lésung naher 
zu bringen, ist das weitere Ziel meiner Arbeiten. 


Zusammenfassung 

Es ‘Die Entwicklung des Getreidekapuziners, Rhizopertha dominica F., 
verlauft bei 38° C und 85—95% relativer Hydratur noch fast normal, ai 
gegen sterben bei 40° C die meisten Larven schon auf jungem Stadium. 

2. Unter dem Einflu8 erhéhter Temperatur (38°C) reagiert. der 
groBte Teil des Symbiontenbestandes von Rhizopertha thermosensibel, 
wahrend der Rest thermoresistente, morphologisch andersgeartete 
Wuchsformen entwickelt.. Der Schwellenwert fiir den Beginn der Sym- 
biontenschadigung liegt bei 33°C. 

3. Dadurchsind bei38°C und 85—95 % relativer Hydratur beide Myce- 
tome nach Abschlu8 der Metamorphose bei der Mehrzahl der Tiere stark 
degeneriert und besitzen nur noch einen thermoresistenten Symbionten- 
rest, teils sind sie durch die Abwanderung letzterer in den Korper des 
Wirts auch symbiontenfrei. 

4, Die Degeneration der Symbionten und die Abbauprozesse in den 
Mycetomen sind individuell bedingten Schwankungen unterworfen. Fiir 
erstere ist auBerdem bei den einzelnen Verfallsphasen eine starke mor- 
phologische Variabilitiéit der Involutionsformen bezeichnend; letztere 
beginnen in der Regel an der Peripherie der Syncytien und schreiten 
nach deren Zentrum zu fort. 

5. Gegeniiber den Mycetominsassen zeigten sich die gelegentlich 
in der ,,akzessorischen Zellmasse“ auftretenden Restsymbionten wieder- 
holt thermoresistenter. 

6. Die Nachkommen von Tieren mit sterilen Mycetomen weisen in 
der 1., 2. oder 3. Filialgeneration wieder schwach besiedelte symbionti- 
sche Organe auf. Dies deutet darauf hin, da’ sich thermoresistente 
_ Symbionten — ahnlich den Infektionsformen — frei im Wirtsorganismus 
bewegen und zur Reinfektion der Mycetome der re achkommenschaft be- 
reitstehen: 


Y 
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7, Auch in allen folgenden Generationen sind die vererblichen thermo- 
resistenten Symbiontenformen gegen Hitze bestindig. Sicherlich han- — 
delt es sich dabei um eine spezifische Anpassung an den Biotop des in 
den Tropen und Subtropen beheimateten Getreidekapuziners. 


8. Unter normalen. Temperaturbedingungen (30°C) wandeln sich — 


diese modifizierten thermoresistenten Symbionten wieder in regulire — 
Knospungsverbinde um. Die Wiederherstellung der tiblichen Mycetom- — 
besiedlung erstreckt sich unterschiedlich lang iiber mehrere Genera- — 
tionen. 

9. Der Einflu8 erhéhter Temperatur (38°C) auf den Simnbiontent 
schatz reifer Weibchen fiihrt neben tiefgreifenden Degenerationserschei- 
nungen in den Mycetomen letzten Endes auch zur Ausbildung thermo- 
resistenter Mikroorganismen. 

10. Besonders thermosensibel reagieren die Vermehrungsstadien 
der Rhizopertha-Symbionten. 

11. Niedere Temperatur schidigt die Symbionten von Rhizopertha, 
jedoch ist durch die beschrankte Lebensdauer der Kafer bei Kalte (+ 4° e 
eine genauere Analyse unmoglich. 

12. Die antibiotischen Wirkstoffe Aureomycin und Terramycin, 
welche in verschiedenen Dosen mit der Nahrung verabreicht wurden, 
fiihren zu einer extremen Degeneration der Mycetome von Rhizopertha. 
Dabei degeneriert der groBte Teil des Symbiontenbestandes, wahrend 
ein kleiner Anteil desselben sich den Antibiotica anpaBt, d. h. sekundar 
resistent wird. Der aureomycinresistente Symbiontenstamm ist in 
laufender Generationenfolge ebenso bestindig gegen Terramycin und 
umgekehrt. . 

13. Die zeitliche Folge des Symbiontenabbaus in den Mycetomen 
der Mannchen unter normalen Bedingungen wird genau beschrieben. 
Teilweise macht sich dieser bereits auf dem Puppenstadium bemerkbar. 
Bei den tibrigen Mannchen setzt er nach AbschluB der Metamorphose 
direkt ein und geht dann sehr rasch seinem Ende entgegen. 

14. In 2 Fallen wurden bei Rhizopertha tiberziihlige Mycetome beob- 
achtet. Einmal unterschieden sich dabei die Symbionten eines Organs 
in ihrer Farbbarkeit ganz wesentlich von denen der beiden iibrigen. 

15. Das durch die Temperaturversuche Kocus in Aussicht gestellte 
natiirliche Vorkommen symbiontenfreier Individuen von Oryzaephilus 
wurde durch einen Zufallsfund bestiitigt. 45% der Nachkommen einer 
Kaferkultur aus einem Milodepot besafen sterile Mycetome. Ursache: 
Starke Erwirmung des Getreides durch Kornkaferbefall. 

16. Auch durch Kalteeinwirkung gelingt es, die Symbionten von 
Oryzaephilus zu eliminieren (bei + 4° C). 

17, Aureomycin und Terramycin wirken bakterizid auf alle Ent- 
wicklungszustinde der Oryzaephilus-Symbionten. 
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18. Nach Abschlu8 der Metamorphose unterliegen auch die Myce- 
tome der Mannchen von Oryzaephilus einer natiirlichen Degeneration. 
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